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RESUMEN

Diversos estudios han evaluado los mecanismos antidepredatorios desde
distintas perspectivas, aisladas entre. Sin embargo, no existen estudios de los
mecanismos antidepredatorios que incorporen en sus anilisis Jas proposiciones de la
biologfa evolutiva y comparada. Esto altimo permite controlar el efecto de los factores
filogenéticos, en las respuestas estudiadas. Considerando estos elementos en el
andlisis, es posible entender los patrones adaptativos de los caracteres estudiados.
Dentro de este contexto, esta tesis intenta determinar si la cripsis en lagartos puede ser
analizada ‘conio un carééter complejo, que incluye aspectos morfologicos (coloracién
criptica), fisiolégicos (congelamiento) y conductuales (inmovilidad).

El significado adaptativo de la coloracién criptica en lagartos, en etapas
iniciales de la interaccién predador-presa (cuando el predador no ha entrado en

contacto con la presa), fiie estudiado en un grupo de lagartos Liolaemus, incluyéndose

en el analisis mediciones de una especie del género Phymaturus.

En condiciones de terreno se determiné: 1- Grado de Conspicuidad de los
lagartos (diferencia entre la coloracién de los animales y la del substrato donde fueron
encontrados). 2- Riesgo e intensidad de depredaci6n de cada especie. 3- Distancia de
aproximacion (distancia que acepta un lagarto que se aproxime un predador, antes de
huir). En condiciones de laboratorio se determing: 1- Respuestas conductuales de los
lagartos en una arena experimental. Las variables medidas fueron: a- porcentaje de

actividad antes y después del paso del predador, b- respuestas de huida o inmovilidad

Xiv




frente a un predador, c- latencia (tiempo que los lagartos toman en reanudar su
actividad, después del paso del predador), d- selecci6n de la coloracién del substrato.
2- Respuestas fisiologicas, las cuales correspondieron a mediciones respiratorias,
cuantificindose la frecuencia respiratoria, duracion e intensidad del ciclo respiratorio,
antes, durante y después del paso del predador.

El riesgo potencial de depredacién fue mayor para las especies cripticas. Estas
especies, cohabitan con un mayor nimero de potenciales predadores, aun cuando,
tuvieron menores intensidades de depredacién. Esto implica que las coloraciones
cripticas evolucionan cuando las especies estin :sometidas a mayores riesgos
potenciales de depredacién, y que resultarian un mecanismo eficiente en detener la
cadena conductual de un predador. Por otra parte, las coloraciones conspicuas
evolucionarfan en condiciones ambientales en las cuales existen menores riesgos
potenciales de depredacion, probablemente asociadas a una seleccidn sexual. No
obstante, los riesgos reales de depredaci6n son mayores para estas especies, lo cual se
refleja en sus mayores intensidades de depredaci6n.

Los patrones de coloracién de las especies, tienen una asociacién evolutiva
con las respuestas conductuales y fisiolégicas que los animales presentan durante la
interaccién con un predador. Aquellas especies cripticas tienden a presentar
inmovilidad conductual y congelamiento fisiologico (disminucién de frecuencia
respiratoria), en presencia de un predador. En condiciones de terreno, estas especies
permiten una mayor proximidad del predador potencial. Considerando que estas

especies presentan menores intensidades de depredaci6n, aun cuando cohabitan con un
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mayor nimero de predadores, Ja asociacién entre la morfolo gia - fisiologfa y conducta,

seria eficiente en detener Ia depredacion, en sus etapas iniciales.
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ABSTRACT

Several studies have evaluated the antipredator mechanisms from different
perspectives, isolated among them. However, there are not studies of the antipredator
mechanism which incorporate in their analysis the propositions of the comparative and
evolutionary biology. The later allows to control the effect of the phylogenetic factors in
the responses under study. By taking account these elements in the analyses, it is possible
to understand the adaptative patterns of the characters under study. Under this context,
this dissertation attempts to determine if crypsis in lizards can be analyzed as a complex
character, which includes morphological (eryptic colorations), physiological (freezing)
and behavioral (immobility) traits.

The adaptative meaning of cryptic colorations in lizards in the early stages of the
predator-prey interaction (before the predator has been in contact with the prey) was
studied in a group of Liolaemus lizards, including in the analysis measurements of one
species of the Phymaturus genus.

Under field conditions, it was determined: 1- The degree of lizards
conspicuousness (difference between the animal’s color and the one of the substrate,
where they were found). 2- Risk and intensity of predation affecting each species. 3- The
approach distance (distance that a prey accepts the approach of a predator). Under
laboratory conditions it was determined : 1- the behavioral responses of lizards in an
experimental arena. The variables measured were: a- percentage of the activity before and
after the presence of the predator; b- if animals freeze or run when the predator was

presented, c- Jatency (time that lizards take to resume the activity, after the predator), d-
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selection of the substrate coloration. 2- Physiological measurements. These were
breathing measurements, recording breathing frequency, duration and intensity of the
breathing cycle, before, during and after the predator presence.

The potential risk of predation was higher for lizards with cryptic color patterns.
These species cohabit with a higher number of potential predators, even though, they had
lower intensity of predation. These results allow to propose that cryptic colorations
evolve under higher potential risk of predation, and these colorations should be an
effective mechanism to stop the behavioral chain of a predator. By other hand, the
conspicuous coloration should evolve under conditions of lower potential risk of
predation, probably associated with an increase of the sexual selection pressure. However,
the real risk of predation is higher for these species, as it is shown by their higher intensity
of predation.

The color patterns of the species, have an evolutionary association with their
behavioral and physiological responses, observed when animals interacted with a
predator. Those cryptic species tend to show immobility and freezing (decrease breathing
rate), when they were confronted with a predator. In the field, these species allow a
greater proximity of a potential predator. Considering that these species had a lower
intensity of predation, even though, they cohabit with a higher number of predators, the
observed association between morphology- physiology and behavior, should be efficient

in detains predation, in its early stages.




INTRODUCCION

EL ESTUDIO DE LA ADAPTACION: NUEVAS PERSPECTIVAS

El estudio de las relaciones filogenéticas de diversos taxa ha aumentado
substancialmente en los tltimos afios (Sanderson et al. 1993). Esto es relevante
considerando que actualmente, Ia biologia evolutiva y comparada d4 especial importancia
a la inclusién de la filogenia de los taxa estudiados, cuando se intenta analizar los
patrones y procesos adaptativos de distintos caracteres de interés (Harvey y Pagel 1991,
Harvey y Nee 1993). En la Gltima década, los patrones adaptativos son estudiados
utilizando el Método Comparado, es decir, se realizan analisis estadisticos que eliminan 0
estiman el efecto de las relaciones histéricas de los taxa, en los estudios de adaptaciéx;
(Martins y Hansen 1996). El .entendimiento de los procesos evolutivos de distintos
caracteres de los taxa en estudio, se logra a través del mapeo de tales caracteres en
estudio, en el drbol filogendtico de dichos taxa, incluyéndose las presiones selectivas
asociadas a la evolucién de dichos caracteres (Baum y Larson 1991, Brooks y

McLennan 1991).

Patrones adaptativos de los caracteres
Probablemente, el concepto de adaptacion ha sido uno de los que ha generado
mayores debates en la biologia evolutiva y comparada (i.e. Bock 1980, Gould y Vrba

1982, Gittleman y Kot 1990, Baum y Larson 1991, Brooks y McLennan 1991, Harvey




Pagel 1991, Burrian 1992, West-Eberhard 1992, Reeve y Sherman 1993, Ridley 1993,
Williams 1993). De este debate, surgen dos tipos de definiciones de adaptacion, aquellas
que incluyen el componente histérico y aquellas de tipo actualistas (no-histdricos), en las
que se recurre a la adecuacién biol6gica para propomer adaptacién. En este tltima
aproximacion, se define adaptacién como una variante fenotipica que resulta en una
mayor adecuacion biolégica, entre las distintas variantes especificas, en un ambiente
particular (Reeve y Sherman 1993). No obstante, una adaptacién cualquiera es
conuinmente estudiada, comparando caracteres de diversas especies en sus ambientes,
excluyéndose determinaciones de adecuacién biolégica (Harvey y Purvis 1991). En
definitiva, adaptacién se establece a través de correlaciones entre caracteres o entre un
cardcter y una variable ambiental. Estos analisis son lamados de equilibrio, puesto que
asumen que los caracteres estudiados estédn en un equilibrio evolutivo con las condiciones
ambientales, es decir, que cambios en el ambiente conllevan a cambios evolutivos en los
caracteres (Huey 1987). Esto implica que las similitudes observadas en los caracteres
serfan atribuibles a factores adaptativos especificos.

No obstante, las similitudes en los caracteres no solo dependen de factores
adaptativos especificos, sino que ademss, se deberian a la cercanfa de las relaciones
filogenéticas de los taxa en estudio (i.e. Brooks y McLennan 1991, Harvey y Pagel 1991,
Harvey et al. 1995, Martins y Hansen 1996). Esto implica que la varianza asociada a un
determinado cardcter en un taxén, tiene dos componentes: uno adaptativo (varianza
debida a evolucién independiente) y otro filogenético (varianza heredada del ancestro).
Por lo tanto, los valores especificos de las distintas variables en estudio, no constituyen

puntos independientes en un anilisis comparativo. Dentro de las consecuencias




estadisticas de la no independencia de los datos cuando se prueban hipétesis, se incluye
el aumento de los errores tipo I, debido a la sobrestimaci6n de los grados de libertad, es
decir, se rechaza una hip6tesis nula (i.e que no existe una relacion significativa entre las
variables A y B), lo que se traduce en una exageracién en la significancia de las relaciones
propuestas (Felsenstein 1985, Garland et al 1992). En este contexto se propone el uso
del Métedo Comparado, el cual es un conjunto de metodologias que eliminan o
estiman en forma estadistica, el efecto que producen las relaciones histéricas de los taxa
en estudio, para que éstas no confundan el significado adaptativo de los caracteres en
estudio (para revisiones ver Pagel y Harvey 1988, Gittleman y Luh 1992, Mckitrick
1993, Miles y Dunham 1993, Losos y Miles 1994, Martins y Hansen 1996).

Los distintos métodos comparados utilizados en el estudio de variables de
distribucién continua, difieren en las técnicas estadisticas usadas para controlar el efecto
de las relaciones historicas, asi como en la cantidad de informacién filogenética requerida
y en los supuestos respecto a las tasas de evolucién de los caracteres (Martins y Hansen
1996, 1997). De estos métodos el més aceptado para variables de distribucién continua,
es el de Contrastes Independientes (Felsenstein 1985), puesto que es el que da los errores
de tipo I mas bajos (Martins y Garland 1991, Garland et al 1992, Garland y Adolph
1994, Diaz-Uriarte y Garland 1996; pero véase Gittleman y Luh 1992, Martins 1993,
McPeeck 1995a).

Considerando la relevancia que tiene la incorporacién de la informacién
filogenética en diversas éreas de la biologia (i.e Harvey 1996, Losos 1996a) el niimero de
estudios en los cuales se incorporan filogenias se ha incrementado notablemente en los

itltimos afios (ver Losos 1996b). Siguiendo las nuevas tendencias, en el presente estudio




se incorpora uma propuesta filogenética, en el andlisis de los mecanismos
antidepredatorios en lagartos, integrando distintos aspectos de la biologia de los
organismos, como son morfologfa, conducta y fisiologia. En las etapas de analisis se
intenta, siguiendo las nuevas propuestas, eliminar el efecto filogenético para entender los

patrones adaptativos de los caracteres en estudio.

INTERACCION PREDADOR-PRESA: UN CASO DE ESTUDIO

La presién de depredacion constituye una presién de seleccién importante que
actlia sobre Jos organismos presa. No obstante, la seleccién natural favorece aquellos
animales que minimizan los riesgos de depredacién, evitando su deteccién y captura
(Lima y Dial 1990, Endler 1991). Esta presién de depredacidn, aun cuando no sea
totalmente exitosa (Sih 1985), promueve Ila evolucién de los mecanismos
antidepredatorios (Endler 1986, Greene 1988). Considerando que los vertebrados
inferiores han proporcionado un importante cumulo de informacién respecto a las
relaciones predador-presa (Feder y Lauder 1986, Gans y Huey 1988), el interés de esta
tesis se centra en el estudio de los mecanismos antidepredatorios de estos animales,
especificamente de lagartos.

Los mecanismos antidepredatorios interrumpen la secuencia conductual que tiene
un predador frente a su presa, la cual consta de las siguientes fases; 1- deteccion, 2-
identificacién, 3- acercamiento o aproximacion, 4- subyugacién y 5- consumo de la
presa. Interrumpir esta cadena le permitirfa a la presa sobrevivir. Aquellas defensas que
detienen la cadena en las etapas iniciales son mas eficientes, pues las probabilidades de

sobrevida de la presa aumentan (Endler 1986). Los estudios de los mecanismos




antidepredatorios en lagartos, se han centrado principe;lmente en la autotomia de la cola
(ie. Bellairs y Bryant 1985, Arnold 1988), defensa involucrada en la etapa 4 y 5
(subyugacién y consumo). ‘ Menor énfasis han recibido las defensas que detienen
tempranamente la cadena, atin cuando, como ya se menciond, serian mds eficientes.
Den.tro de este contexto, esta tesis se centra en el estudio de Ias estrategias defensivas de
los lagartos, involucradas en las etapas 1 y 2 (deteccion e identificacién). Es decir, en las
fases de Ia interaccién predador-presa en que el predador, atin no entra en contacto fisico

con la presa.

Coloracién criptica: Una defensa temprana

Los patrones de coloracién en los animales tienen tres funciones fundamentales:
termorregulacién, comunicacién intraespecifica y evasién de predadores de orientaci6n
visual (Endler 1978, Cooper y Greenberg 1992). Entre las coloraciones quf; -actlian como
mecanismos de evasion estd la coloracién criptica, entendiéndose por cripsis, el efecto del
camuflaje de la morfologfa, color y conducta, que le permite a un organismo presa
confundirse con un ambiente particular y no ser percibido inicialmente por un predador
(Wiens 1978). La teorfa de forrajeo plantea que las coloraciones cripticas de las presas,
disminuye los beneficios para el predador, puesto que estas aumentan el tiempo de
bisqueda de la presa (Hughes 1}979). Esto implica que tales coloraciones, actuarfan como
mecanismos eficientes en frenar tempranamente la cadena conductual del predador
(Endler 1986). Por lo tanto, el grado de cripsis o la calidad de Ia correspondencia que
una presa tenga con el substrato, seria proporcional a la intensidad de depredaci6n por

parte de predadores de orientacion visual (Endler 1978).




En lagartos las coloraciones cripticas son frecuentes de observar (Greene 1988),
determindndose que en la etapa de acercamiento, coloraciones cripticas tienen menores
distancias de aproximacién, es decir, toleran una mayor cercania de] predador antes de
huir (Heatwole 1968, Nufiez 1996). Sin embargo, faltan estudios que relacionen
directamente los patrones de coloraciones cripticas y la conducta de los reptiles en Ias
dos primeras etapas de la cadena de depredacidn, Se presume que en presencia del
predador, tales coloraciones estarfan asociadas a una inmovilidad conductual de las
presas (Greene 1988, Cooper y Greenberg 1992), puesto que los predadores,
independiente del grupo taxonémico al que pertenezcan, seleccionan presas conspicuas y
en movimiento (Smith y Watson 1972, Snyder 1975, Burgardt y Denny 1983, Annett
1989, Heinen 1994a, Slagsvold et al. 1995). Esto implica que la relacién morfo-
conductual, coloracién criptica - inmovilidad, aumenta la probabilidad de que la presa no
sea detectada por un predador (Heatwole 1968). Estudios en ofidios han llevado a
proponer que la seleccidn natural estaria favoreciendo combinaciones particulares de
patrones de coloracién y conducta antidepredatoria, que aumentan el grado de cripsis de

la presa (Jackson et al. 1976, Brodie 1992). Brodie (1989) determin6 que Ia coloracién y

conducta de huida de Ia culebra Thamnophis ordinalis presentan una baja heredabilidad,
lo cual implica que el cardcter tiene una alta incidencia en la adecuacion biolbgica de los
organismos. Es decir, la mayor parte de la varianza fenotipica en estos caracteres, es
" atribuible a diferencias no genéticas entre los individuos, existiendo una plasticidad del
caracter frente a la variabilidad ambiental (Falconer 1972). Resultados similares se han
reportado en el lagarto Uta stansburiana, especie cuyos patrones de coloracién tienen una

baja heredabilidad (Guenther et al. 1993).




Distintas asociaciones morfo-conductuales deberfan tener asociadas respuestas
ﬁsioiégicqs especificas, considerando que la presién de depredacién afecta a los
organismos en su totalidad y las respuestas antidepredatorias, debieran incluir uno o
todos los aspectos de los organismos. Considerando la clasificacién de tres respuestas _
defensivas frente a eventos adversos, lucha, huida e inmovilidad (Boissy 1995), se ha
demostrado que las dos primeras conductas estdn relacionadas con un aumento del
metabolismo. tanto aerébico como anaerdbico (e.g. Feder y Arnold 1982). No obstante,
la fisiologia asociada a Ia inmovilidad conductual ha sido poco estudiada. Se presume que
estaria determinada por un aumento de la actividad del sisterna nervioso parasimpatico
(Burghardt y Greene 1988, Greene 1988), ya que su acci6n es opuesta a la "reaccién de
lucha o huida" que depende del sistema nervioso simpético (Eckert et al. 1991). En este
contexto, son esperables respuestas tales como disminucién de la frecuencia respiratoria
y del metabolismo aerébico (congelamiento fisiolégico sensu Rosenmann y Morrison
1974), como las registradas en el roedor Peromyscus maniculatus bairdii en presencia de
un predador (Rosenmann y Morrison 1974). En lagartos al igual que en otros
herpetozoos, no existen determinaciones de esta naturaleza y hasta a‘hora sélo se ha
registrado inmovilidad ténica con disminucién de Ia frecuencia respiratoria en Iguana
iguana, cuando es sometida a manipulacion -fase 4, subyugacion- (Prestrude y Crawford
1970).

Considerando que los organismos responden integralmente a las presiones
selectivas (Endler 1992), debiera existir una asociacién evolutiva de caracteres

morfolégicos, fisiolégicos y conductuales, que aumente Ia eficiencia de las defensas

antidepredatorias o las probabilidades de escapar. Por lo tanto, es esperable una




asociacién de las coloraciones cripticas, conductas de inmovilidad y respuestas
fisiolégicas de congelamiento, como por ejemplo, una disminucién de la frecuencia
respiratoria. Dicha asociaci6n aseguraria Ia efectividad de Ia inmovilidad conductual y
por 1c’> tanto, la eficacia de las coloraciones cripticas como mecanismo antidepredatorio
que aumente la probabilidad de sobrevivencia de presas, afectadas por predadores de

orientacion visual,

Lagartijas del género Liolaemus: un modelo de estudio

Liolaemus constituye un modelo apropiado para realizar un estudio comparado de
la coloraci6n criptica y sus presiones selectivas, permitiendo establecer las implicancias
ecolégicas, fisiolégicas y conductuales de tales coloraciones. Estos lagartos presentan Ia
ventaja de que existen proposiciones respecto a sus relaciones filogenéticas (Veloso y
Navarro, com. Pers). Por otra parte, éste genero tiene una alta diversidad de especies
(Veloso et al. 1995) las cuales difieren en sus aspectos ecoldgicos (Donoso-Barros
1966), lo cual permitiria comparar especies sometidas a distintas presiones de
depredacién.

Dentro de los estudios en el 4rea de ecologfa conductual y depredacién realizados
en Liolaemus de la zona central de Chile, se han considerado relaciones de conductas de
huida, coloraciones cripticas, tipo de substrato utilizado y depredacion (Fuentes y
Cancino 1979, Jaksic y Nufiez 1979, Nufiez y Jaksic 1981, Medel et al. 1988, 1990,
Nufiez 1996). Se ha propuesto que numerosos Liolaemus tendrian coloraciones cripticas
(Donoso-Barros 1966, Jaksic y Nufiez 1979), lo que sugiere un desarrollo de respuestas

defensivas a predadores visuales (Endler 1978). Esta proposicién es apoyada




indirectamente por estudios que indican que en la zona central los predadores visuales
(aves rapaces), incorporan en un bajo porcentaje (4%) a los lagartos en su dieta (Jaksic et
al. 1982). Por otra parte, es posible descartar el rol de la coloracién como un factor
relevante en la termorregulacién. Las velocidades de enfriamiento de individuos de L.
lemniscatus con coloraciones oscuras, y claras, no difieren (Labra, datos no publ.). Por
otra parte, Carothers (1987) determiné que Ia tasa de calentamiento de distintas especies
de Liolaemus de la zona central esta correlacionada con la altitud a Ia cual viven las
especies, lo cual independiza a la tasa de calentamiento del color de os animales, A
menos, que exista una relacién entre coloracion de las especies y su distribucién
altitudinal.

A la Iuz de estos antecedentes, el objetivo central de esta tesis, es estudiar en

forma integrada las respuestas antidepredatorias en Liolaemus, enfrentados a un predador

de orientacién visual. Se propone estudiar cripsis, no solamente referida a Ias
coloraciones, sino como un fenémeno adaptativo complejo, que incluye color, conducta y
fisiologia. Las comparaciones interespecificas se realizardn, utilizando el método
compa}ado de contrastes independientes. En definitiva, se propone estudiar los patrones
adaptativos de los mecanismos antidepredatorios en lagartos, centrdndose en la
asociacion entre la coloracién de las especies, y las respuestas conductuales y fisiolégicas

de los organismos cuando se enfrentan a un predador.
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HIPOTESIS DE TRABAJO:

1- Si los organismos responden como un todo a la presién de seleccién que
constituye la depredacitn, se espera una respuesta integral de los organismos
presa, incluyendo aspectos fisiolGgicos, morfolégicos y conductuales. En un
contexto evolutivo, s¢ espera que la coloracién criptica tenga una asociacién
evolutiva con una inmovilidad conductual. Esta cripsis morfo-conductual debiese
ademds relacionarse, con un aumento en la actividad del sistema nervioso
parasimpético, reflejado en disminuciones de algunas funciones fisiol6gicas
(congelamiento). Ver Fig. 1.

2- Si la presi6én de depredacién por parte de preda‘do,res visuales constituye una fiterza
selectiva para la evolucién de las coloraciones cripticas, se espera una relacién inversa
entre riesgo de depredacién y las coloraciones cripticas.

3- Si la coloracién constituye un mecanismo antidepredatorio eficaz, se espera
que aquellas especies que presenten coloraciones cripticas, tengan menor

intensidad de depredacion.




PRESION DE SELECCION
DEPREDACION

1

ORGANISMO

l

MORFOLOGIA FISIOLOGIA CONDUCTA

l

CRIPSIS CONGELAMIENTO INMOVILIDAD

Fig. 1 Diagrama de Ia hipétesis central de Ia tesis. Se muestra Ia asociacién
entre los aspectos morfolégicos, fisiolégicos y conductuales en los mecanismos
antidepredatorios, involucrados en las tempranas de la cadena de depredaci6n.

11
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OBJETIVOS

OBJETIVOS GENERALES

Estudiar en forma experimental, dentro de un contexto filogenético, los mecanismos

antidepredatorios en lagartos, en las etapas iniciales de la interaccién predador-presa.
Abordar el fendémeno de cripsis en forma integrada, considerando aspectos
morfolégicos, conductuales y fisiologicos de las presas.

Estimar el efecto del riesgo de depredacién en la evolucién de las coloraciones

cripticas.

OBJETIVOS ESPECIFICOS:

Establecer el grado de cripsis que tienen distintas especies de Liolaemus, de la zona

central de Chile, con el substrato que utilizan,

Estimar la intensidad y riesgo de depredacién a la que estdn sometidas dichas
especies, y establecer una relacién entre los patrones de coloraciones y estas
vai'iables.

Determinar si lagartos enfrentados a un predador experimentan respuestas de
inhibicién (retardo) o aumento (aceleracion) de variables fisiolégicas y
conductuales especificos.

Relacionar el grado de cripsis de las espec;ies, con sus respuestas fisiologicas y

conductuales.




MATERIALES Y METODOS

L Especies estudiadas

Contar con una filogenia permite entender los patrones y procesos adaptativos de
distintos caracteres en estudio, razén por la cual se eligié un grupo de lagartos cuya
filogenia es conocida. Tales lagartos pertenecen a un grupo monofilético de Liolaemus
chilenos, adscritos al grupo chiliensis propuesto por Etheridge (1995), que se caracteriza
entre otras, por tener una dotacién cromosémica de 2n=32 (Veloso y Nav:arro, com.
pers.). Su filogenia ha sido reconstruida utilizando caracteres cromosdmicos y
morfolégicos, sin que se incliyan los caracteres que se estudian en esta tesis (Veloso y

Navarro, com. pers.). Las especies fueron: L. belli L. chiliensis, L. fiscus, L.

lemniscatus, L. Jeopardinus, L. monticola, .. nigroviridis, L. nitidus y L. tenuis. A Io

largo de este estudio se agregé a Phymaturus flagellifer (Frost y Etheridge 1989), puesto
que al termino de Ia tesis permitirs hacer algunas propuestas respecto a la evolucién de
los patrones de coloracién, en los lagartos estudiados. El estudio solo incluyé individuos
adultos, excluyéndose a las hembras prefiadas, puesto que la prefiez puede modificar las

conductas defensivas (Bauwens y Thoen 1981, Brasia 1993).

1L Sitios de estudio

Las especies estudiadas se distribuyen, desde el nivel del mar hasta los 3500
msnm, y desde los 30 hasta los 37 °S (Veloso y Navarro 1988, Nufiez 1992). La
eleccién de los sitios de trabajo fue hecha considerando que las poblaciones de lagartos

tuvieran poco (o ningiin) contacto con poblaciones humanas ya que los lagartos cambian




14
sus respuestas antidepredatorias, cuando coexisten con humanos (Soto et al. 1995,
Labra y Leonard 1996b). Por otra parte, se eligieron sitios que fireran representativos
del habitat caracteristico de cada especie. El 4rea de trabajo en cada sitio fue elegida
considerando la factibilidad de tener un control sobre un nimero adecuado de animales,
de las distintas especies por sitio. Los sitios de trabajo fueron:
1. Fundo el Pangue. (Casablanca (37°17°S, 71°11°W; 600 msnm), En este sitio se
colectd a L. tenuis y L. chiliensis. Esta tiltima fue capturada asociada a arbustos de

Rosa moschata, Chusquea cummingii, renoval de Populus sp. y Avena sp. Liolaemus

tenuis fue encontrado asociado a troncos cafdos y vivos de Cryptocaria alba, Peumus

boldus y Persea lingue. Los predadores observados en este sitio fueron el rapaz Falco

sparverius y la culebra Phylodrias chamissonis. Area de trabajo: 0.05 Ha.
2. Alto del Naranjo (33°25°S, 70°22°W: 1868 msnm). Lugar ubicado en el camino a la
cumbre del cerro Provincia (sitic decretado Reserva Ecolégica en 1996). Las

especies estudiadas en este sitio fueron: L. fuscus, L. lemniscatus, L. moaticola y L.

nitidus. La vegetacién predominante del sector esta constituida por las siguientes

especies arbustivas:  Chusquea cummingii, Kageneckia oblonga, Kageneckia
angustifolia, Quillaja saponaria y Colliguaja odorffera. Liolaemus pitidus fue
capturado frecuentemente en rocas, asociadas a Chuquiraga oppositifolia. Las otras
tres especies, fueron capturadas en rocas, salvo L. lemniscatus que también fue

colectada frecuentemente en el suelo. Los potenciales predadores observados en el

sector fueron Phyllodrias chamissonis Callopistes palluma, Falco sparverius y Buteo

polvosoma. No obstante también se observé a L. nitidus consumiendo un juvenil de
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Liolaemus sp, por lo que sera incorporado conrlo predador. Sin embargo, no se
asumird canibalismo, en Ia etapa de los anslisis. Area de trabajo: 0.8 Ha.

3. Cumbre del Cerro Provincia (33°25°S, 70°25°W; 2750 msnm; Reserva Ecoldgica).
En este sitio se estudi6 a Phymaturus flagellifer. Esta especie se encuentra asociada a
rocas con cuevas, producidas por criofracturas (para mayores descripciones del
hébitat ver Pereyra 1991). Los predadores avistados en la zona corresponden a:

Buteo polvosoma, Geronoaetus melanoleucus y Falco sparverius. Area de trabajo:

0.12 Ha.
4. Farellones (33°20°S, 70°19°W; 2100 mspm) se colectaron las siguientes especies: L.
belli, L. leopardinug y L. nigroviridis. La vegetacion predominante de este sitio esta

constituida por Chuguiraga oppositifolia y Anarthrophyllum elegans. Los potenciales

predadores avistados en el sitio fueron: Buteo polyosoma, Geronoaetus melanoleucus

y Falco sparverius. Area de trabajo: aprox. 0.25 Ha.

111, Actividades de terreno

a. Depredacién - - Considerando que la presién de depredacitn es el factor que afecta la
evolucién de las coloraciones cripticas (Endler 1978), en condiciones de terreno se
estimaron dos variables. Por uma parte, se evalu6 el riesgo de depredacion,
fundamentalmente a través de la determinacién del mimero de predadores potenciales
avistados en los distintos sitios, sin considerar las densidades de las distintas especies.
Por otra parte, la intensridad de depredaci6n fue evaluada usando el método de marcaje y

recaptura, en asociacion con la presencia de dafio corporal (Medel et al. 1990). Los
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individuos fueron marcados cortando falanges en combinaciones Unicas. El nimero de
individuos marcados por especie, esta especificado en la Tabla 1. Estudios en ;':tros
lagartos indican que el corte de falanges no afecta la velocidad de arranque de las
especies (Huey et al. 1990, Dodd 1993), por lo que se descarta la posibilidad de que esta
técnica de marcaje hubiese aumentado la mortalidad de Ios individuos, por disminucién
en‘ las capacidades de huida. Se di6 por finalizado el marcaje, cuando nuevas capturas no
implicaron nuevos individuos o cuando fue practicamente imposible capturar a los

animales, como fue el caso de L. chiliensis. La recaptura se realizo6 dos meses mas tarde

de la marcacion, hacia comienzos del fin del periodo de actividad de los animales. El
esfuerzo por sitio en cuanto a hora-trabajo/ind. fue similar en marcaje y recaptura (cada
salida implico aproximadamente 18 hr de trabajo, considerando que fueron realizadas
por dos personas). En el marcaje se registraron lqs siguientes datos: Largo hocico-
cloaca (cm): largo desde la punta de la cabeza hasta la cloaca del lagarto, largo de la
cola: medida que va desde la cloaca hasta el extremo terminal de la cola (Nufiez y
Sallaberry 1981) y largo de Ia cola no regenerada: segmento de la cola que no presenté
evidencias de regeneracién. Las dos tltimas medidas permitieron determinar el
porcentaje de colas cortadas o dafiadas, en las distintas especies. Finalmente, se registr6
el sexo de los animales, en funcién de la presencia o ausencia de poros anales. Para
determinar Ia intensidad de depredacién, la variable dafio corporal fue obtenida
considerando el total de animales capturados por especie, no solo aquellos utilizados

para el marcaje y recaptura.




17

b. Grado de Cripsis - - A todo lagarto capturado se le determiné inmediatamente su

color, con el Sistema colorimétﬁco Munsell® (Color charts for plants tissues 1977, Soil
color charts 1994), el cual permite hacer cuantificaciones de los colores (Zucker 1988,
Burley et al. 1992, He:inen 1994a). Aun cuando, esta metodologia tiene algunos
problemas asociados, y su resolucién es menor que la de un espectrofotémetro (Endler
1990, Bennett et al. 1994), el sistema Munsell® constituy6 una buena alternativa para
realizar cuantificaciones objetivas de coloracién. Una vez determinado el color de los
animales, se determiné el color del substrato donde fueron avistados los lagartos.

La ordenacién de los colores en la tabla es tridimensional (Munsell 1976). La
diferencia entre los colores del animal y de su substrato (C= Conspicuidad), fue
determinada a través de la distancia Euclidiana entre las tres propiedades del color

(Endler 1990):

C=Y (Color; - color,)? + (tono; - tofo,)? + (croma; - croma,)”

donde i hace referencia al individuo y s al substrato. El fndice fluctia enire 0 (cripsis
total) y 22 (conspicuo maximo).

El sistema Munsell® descompone los colores en: color, tono (luminosidad) y
croma (brillantez o saturacién). En el caso de tono y croma lIas graduaciones vande 1 a
12 y el contraste de tales variables, no presenta mayores dificultades. La obtencion del
contraste del color requiere de otro procedimiento. Los colores basicos son 10 y cada
uno de ellos tiene 4 divisiones (2.5, 5, 7.5 ¥ 10), lo que hace un total de 40 posibles

colores (Munsell 1976). En este caso para establecer Ia diferencia de color, se determind
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el nimero de divisiones entre uno y otro color. Dicho valor fue el que se utiliz6
posteriormente en la ecuacion de conspicuidad. (Fig. 2).

Los colores fueron registrados a las horas en que los lagartos estén activos (entre
9:00 y 19:00 aprox., dependiendo del sitio de estudio), ya que es cuando la coloracién
de los animales es relevante, puesto que los lagartos estdn expuestos a predadores
visuales (Endler 1978). Por otra parte, ni los animales ni el substrato donde estos se
encontraron, presentaron coloraciones uniformes. En ambos casos, para la
determinacion del color, se consideré aquel color que fuera el mas representativo, ya sea

en el animal, o del parche donde fue encontrado el animal.

Fig. 2 . Dimensiones de la Tabla Munsell. (Modificado de Rock-color chart,
Munsell 1991).
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c. Distancia de Aproximaci6n - - Una forma indirecta para establecer el grado de cripsis
de las especies con sus substratos, es a través del estudio la distancia de aproximacién
(DA) - méaxima cercania que soporta un lagarto a la aproximaci6n de un predador antes
de huir- (Bauwens y Thoen 1981). Los sitios fueron divididos en cuatro o cinco
transectos paralelos de 100 a 200 m, separados por 8 m. Los transectos eran recorridos
en direcciones opuestas, para minimizar la posibilidad de encontrar un mismo animal
repetidamente. El procedimiento consistié en avistar los Iagartos a distancia (aprox. 15
m), utilizando binoculares. Luego un experimentador (potencial predador) caminé
enﬁ'en';ando al lagarto avistado a un velocidad constante (cuando las condiciones de
terreno lo permitieron), hasta que éste huyera. Luego con huincha métrica, se midi6 la
distancia que permiti6 el lagarto que se acercase el predador hasta justo antes de huir.
Las determinaciones de DA se facilitan en el caso de Ias especies estudiadas,
considerando que estas emplean una estrategia de forrajeo de acecho -“sit and wait™-
(Fuentes 1976), por lo que los lagartos inician sus escapes desde puntos estacionarios.
Durante las mediciones se mantuvieron constantes las siguientes variables: persona que
ejecuté la aproximacion, velocidad de aproximacién y la vestimenta utilizada, evitando
modificar el estimulo, o la sefial de peligro percibida por los animales (Evans et al. 1993,
Burger y Gochfeld 1993). Dado que las mediciones de DA en Ios distintos sitios se
realizaron por lo menos durante 5 dias (espaciados por un mimimo de una semana), y
abarcaron todo el periodo de actividad diaria de los lagartos, los datos obtenidos no
estarian sesgados por la hora del dia, y la temperatura corporal o ambiental a la cual

fueron registradas estas distancias. Esto dltimo es relevante, considerando que la
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temperatura corporal afecta las respuestas defensivas (Rand 1964, Hertz et al. 1982,
Crowley y Pietruszka 1983).

d. Color de los lagartos y depredacién - - Con el fin de analizar en de terreno el efecto

de la coloracién de los animales sobre sus tasas de depredacién, se construyeron
modelos de lagartos con plasticina no toxica. Los experimentos se desarrollaron en los
alrededores del sitio de trabajo de Farellones. Los modelos simularon la coloracién de L.
belli (criptico) y L. nigroviridis (conspicuo); los colores definitivos de los modelos se
lograron mezclando los colores originales de las plasticinas.

El tamafio de los modelos fue similar al de un adulto de L. nigroviridis (Largo
hocico - cola= 19 cm). Los lagartos de plasticina fueron colocados en pares (criptico y
conspicuo) separados por una distancia de 15 a 20 cm en rocas, simulando lagartos en
ten:norregulacién, de tal forma que fueran visibles para los predadores. Durante tres
\‘n'sitas a Farellones, se colocaron aleatoriamente un total 120 parejas, en areas de 0.06
Ha y otra de 0.18. El protocolo fue: 20 parejas (27/02/1 996), 50 parejas (21/03/1996)
y finalmente 50 parejas (04/03/1997).

Para facilitar la ubicacién posterior de los modelos, se colocé una cinta de color a
unos 20 cm de las réplicas. Los modelos fueron retirados luego de 48 horas,
registrndose si éstos habfan sufrido algiin ataque o estaban intactos. A través de las
huellas dejadas en Ia plasticina se distinguié entre ataques realizados por rapaces u otros

organismos. Esta tltima categoria se incluyen ataques de lagartos, ratones y aves

pequefias.
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IV, Actividades de laboratorio
En Jos alrededores de los sitios de marcaje se capturaron lagartos de las distintas
especies, siendo transportados al laboratorio, donde fueron mantenidos en terrarios con

agua ad-libitum. El alimento (adultos y larvas de Tenebrio mollitor y artrépodos de la

fauna local) fie proporcionado dia por medio. Los terrarios de mantencidn estuvieron
expuestos directamente a la luz solar, lo cual permitié que los lagartos desplegaran sus
conductas de termorregulacién sin restricciones. De esta forma los animales se
mantuvieron en buenas condiciones durante el periodo experimental y finalmente fue
posible devolverlos a los sitios de captura.

En el laboratorio se determiné la respuesta conductual y fisiologica de los
lagartos enfrentados a un predador. El ntimero de individuos trabajados por especie, en
los experimentos conductuales, se encuentra especificado en la Tabla 4. Como modelo
de predador herpetofago de orientacién visual, se utilizd Ia silieta del Cernfcalo (Falco
sparverius) puesto que es el rapaz mas herpetéfago de la zona central (Jaksic et al.
1982). Dicho modelo fue lo mas similar a un individuo de F. sparverius, para evitar
falsas interpretaciones de las respuestas observadas (Magurran y Girling 1986). La
mayoria de los experimentos se realizaron en un plazo de no més de una semana después
de la captura de los animales. Asi mismo, los lagartos no fieron mantenidos en el
laboratorio por més de un mes, considerando que el cautiverio puede afectar la
conducta (Boice y Williams 1971). Los registros fueron realizados individualmente, y
los lagartos fireron sometidos a los distintos experimentos solo una VeZ, a menos queg

fuera necesario repetir el experimento. Las mediciones se realizaron a las horas de
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actividad normal de los animales en terreno (entre 8:30 y 19:00), en salas aisladas, con

una temperatura ambiente de 31 + 1° C.

a. Respuestas conductuales - - Se construyé una arena experimental circular de un
metro de diametro, cuya base fuie cubierta con una capa de tierra de aproximadamente 4
a5 cm. En su interior se colocaron algunos elementos fundamentales para la actividad
de los lagartos: un tronco (25 x 5 x 5 em), un refugio de piedras, y para Ia actividad de
termorregulacién se coloc6 una piedra grande y una piedra caliente (conectada a la
electricidad) permitiendo la termorregulacién por conduccién. La conducta de los
animales se filmé con un sistema de TV de circuito cerrado, estando la cAmara de
filmacién a 2.10 m sobre la arena experimental. A igual altura se colocé una lampara
halégena de 500 W, Ia cual ayud6 a mantener la pieza a una temperatura de 31°C, y
ademis sirvi de fuente calérica por radiacion para la termorregulacién de los lagartos.
Todas las mediciones se efectuaron individualmente, usando el siguiente
protocolo: los animales fueron dejados 30 minutos para habituarse a la arena, y luego se
filmé su conducta por 10 min. Luego, se hizo sobrevolar un modelo con Ia silueta del
Cernicalo. Dado que el modelo rotaba por debajo del foco de luz, se generé una sombra
con la silueta del rapaz. Esta sobrevolé la arena 10 veces a intervalos de 15 sec. por un
periodo de 3:30 min, La sombra pasé por la arena durante 7 sec. La conducta de cada
sujeto fue registrada por 10 min. adicionales despuss de Ia exposicién a.la sombra. En
cada experimento se registraron las siguientes variables: 1. Tiempo de actividad pre-
sombra (% Act Pre) = tiempo total que el sujeto de experimentacién se movi6 antes de

la sombra. 2. Conducta del sujeto enfrentado a la sombra, es decir, si presenté
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inmovilidad o huyé (Huida %). Los minutos siguientes a la exposicion a la sombra se
registré: 3. Latencia= tiempo que transcurre desde que termina el paso de la sombra,
hasta que el animal reanudé sus actividades. 4. Tiempo de actividad post-sombra (%Act
Post) = tiempo total que el sujeto de experimentacién se movié después de la sombra.
Los tiempos de actividad pre y post-sombra fueron transformados a porcentajes de
actividad, debido a variaciones en los tiempos de registro.

La temperatura corporal de los animales se registr antes y después de las
mediciones. Considerando que los lagartos Liolaemus de Ia zona central de Chile tienen
temperaturas corporales seleccionadas de 34-35 °C (Labra 1996), los animales fueron
sometidos a experimentacion teniendo temperaturas corporales entre 30-33 °C, con la
finalidad de que realizaran actividades termorregulatorias, y por lo tanto que se
expusieran a un predador. Se descartaron tanto aquellos experimentos en los cuales los
animales disminuyeron su temperatura corporal por debajo de los 30 °C, asi como
aquellos en los cuales no se observé actividad ni antes ni después de la sombra, puesto
que no aportaban informacién cuantitativa respecto al efecto del paso de la sombra, en
Ia respuesta de defensa de los Iagartos.

b. Respuesta Respiratoria - - Luego de tres a cuatro dias de finalizadas las
determinaciones conductuales, algunos individuos fueron utilizados para obtener datos
fisiolégicos. El niimero de individuos que fueron sometidos a esta experimentacién, se
especifica en la Tabla 5. Las respuestas respiratorias fieron medidas utilizando un
Poligrafo Gilson. Los animales fueron implantados con electrodos construidos con
agujas quirtirgicas de acero inoxidable Payr345/3 ®, las cuales fueron moldeadas como

'

ganchos, para facilitar su insercion en los animales. Dos electrodos fireron colocados en
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las axilas y un tercero en la parte superior de la base de la cola (electrodo de referencia).
Los electrodos unidos a cables blindados finos fueron conectados a un pre-amplificador
diferencial (basado en un amplificador 741), con una capacidad de amplificar de 500
veces. Este tiltimo fue conectado al poligrafo Gilson.

Los registros respiratorios se vieron dificultados por el movimiento de los
animales implantados, por lo que no fue posible realizar las mediciones fisiolégicas en
las mismas condiciones que las determinaciones conductuales. Los animales fireron
fijados a una bandeja met4lica con cinta adhesiva en Ia regién lumbar. La bandeja con el
animal fue colocada en el interior de una caja metdlica, lo cual permitié un aislamiento
electromagnético. Los lagartos implantados tuvieron 20 min para habituarse a las
condiciones experimentales, registrandose la actividad respiratoria durante los préximos
3 min. El tiempo de medicién fue reducido a 1 minuto por etapa (Presombra, Sombra y
Postsombra) debido a que los animales, aun cuando estaban fijos a la bandeja, no
permanecian quietos por periodos muy largos. La metodologia empleada para Ia
presentacién del rapaz fue similar a la utilizada en los experimentos conductuales antes
descritos. Sin embrago, como el estimulo solo se presenté por 1 minuto, el rapaz
sobrevol6 Ia arena durante 7 seg, a intervalos de 8 seg. Las variables determinadas (Ver
Fig. 3) fueron: frecuencia e intensidad de Ia respiracion y duracién del ciclo respiratorio
(tiempo desde el inicio de Ia inspiracion hasta el fin de Ia espiracién), en las distintas
etapas de experimentacién: previo (Presombra), durante, y posterior a la sombra del
rapaz (Post-sombra). Con la finalidad de determinar una posible habitvacién a corto
plazo a la sombra, cada lagarto fite sometido en tres oportunidades consecutivas a estas

+ determinaciones, con intervalos de 20 mimutos,
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Sobre la caja metélica se dispuso una ampolleta de 100w. No se utilizé el sistema
de ldmparas hal6genas directas para evitar un sobre calentamiento de los lagartos, ya
que éstos no tenfan movilidad. Por otra parte, se controls la temperatura corporal de los
animales antes de fijarlos a la bandeja y al terminar los experimentos. Cabe hacer notar,
que Ja temperatura corporal final no sobrepasé los 33° C. No se intenté realizar los
experimentos a mayor temperatura, porque implicaba una mayor actividad de los
organismos, haciendo atin mas dificil mantenerlos quietos y poder realizar las mediciones

fisiol6gicas.

C

Fig. 3. Esquema de un registro respiratorio. Variables medidas
A: Intensidad de la respiracién. B: Duracién del evento
respiratorio. C: Frecuencia respiratoria= Numero de
respiraciones por minuto.

¢. Seleccidn de la coloracién del substrato - - Con el fin de determinar sj los lagartos son

— e s

capaces de elegir la coloracién del substrato, y por lo tanto, el grado de su cripsis, se
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dispuso de una arena experimental circular con un metro de didmetro, la cual fue
dividida en 5 sectores de igual tamafio con distintos colores azul, verde, gris, negro y
blanco. Los tres primeros colores fueron elegidos considerando similitudes con el color
, de las distintas especies o de su habitat. Por otra parte, el negro semej6 la condicién de
oscuridad y por lo tanto refugio, mientras que el blanco difiere a todo lo que las distintas
especies pudieran encontrar en sus hdbitats. Los colores fiieron logrados mezclando
arena y tierra de color, a excepci6n del blanco, el cual fue obtenido mezclando harina de
trigo con arena. Los animales fueron dejados en el centro de la arena y cada hora se
registré su ubicacién (color o sector en el que estaban). Luego de cinco mediciones se
hizo pasar la sombra de Falco sparverius por un minuto, sobrevolando 1a arena durante
7 seg, a intervalos de 8 seg. Posterior a la sombra, en las siguientes tres horas, se
determin cual fue la eleccién del substrato.

Se determiné que la temperatura de los distintos sectores no presentaba
diferencias significativas, por lo que una posible eleccién de un substrato no estaria

sesgada por factores térmicos.

V. Andlisis de datos
El andlisis de los datos fue parcelado en tres etapas.

a. Comparaciones intraespecificas - - La normalidad de los datos fue determinada

con la prueba de Kolmogrov-Smirnov. Dentro de las pruebas estadisticas paramétricas
utilizadas en las comparaciones se incluyen, prueba de t y Anova con prueba miltiple de
Tukey. Los datos conductuales y fisiologicos determinados en el laboratorio, eran

dependientes (i.e. comparaciones entre Presombra, durante y Postsombra) por lo que se
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utilizaron pruebas de t o ANOVA para muestras dependientes, esta Gltima seguida de
prueba de Tukey para comparaciones miltiples (Zar 1984). Las pruebas para muestras
dependientes, son indicadas en el texto como MD. Los datos fisiolégicos y conductuales
expresados como porceﬁtajes, fueron modificados con transformacién de arcoseno (Zar
1984), aplicindose posteriormente estadistica paramétrica. Las intensidades
respiratorias, se compararon utilizando un ANOVA, incluyendo la condicién inicial,
igual a cero.

Otras pruebas estadisticas usadas fueron correlaciones simples para establecer
relaciones entre las distintas variables medidas. La eleccién de algtin sector en la arena
experimental, se comparé a través de la prueba de Chi-cuadrado las frecuencias
observadas de permanencia en algtin sitio, con las frecuencias esperadas. Estas, fueron
calculadas asumiendo que los animales serfan observados en igual proporcién en cada
uno de los distintos sectores (20%). Para determinar el efecto de la sombra en la
utilizacién de los substratos se uso uma prueba de muiltiples comparaciones para
proporciones, con una prueba miltiple tipo Tukey (Zar 1984). Por otra parte, cuando se
determind que el color negro fue utilizado preferentemente, se repitieron estos anélisis
con exclusion de este color. De esta forma, fue posible; determinar si los otros sectores

fueron utilizados diferencialmente,

b. Comparaciones Interespecificas - - La depredacién diferencial sobre los modelos de

plasticina fue analizada con una Prueba de G.
Aun cuando todas las variables presentaron normalidad, las proporciones fueron

sometidas a transformacién arcoseno, y los datos de conspicuidad fueron sometidos a
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transformacién logaritmica. De esta forma, se asegurd tener una distribucién normal,
para realizar estadistica paramétrica. Por otra parte, los datos fisiolégicos obtenidos
durante y después del paso de la sombra, fueron transformados a porcentaje de cambio,
respecto a la condicion inicial. Esto, debido a que existen diferencias interespecificas en
estas variables, resultando més relevante para efectos de los andlisis, cuales fueron los
cambios experimentos por las distintas especies, en las variables fisiologicas.

Las comparaciones interespecificas se realizaron en dos etapas : 1- sin excluir el
componente filogenético en los an4lisis. Basicamente se utilizaron correlaciones simples
con el fin de establecer Ia asociacion entre las distintas variables. Posteriormente, se
realizaron Analisis de Componentes Principales, An4lisis Discriminante y de Funcién
Discriminante y andlisis Conglomerados, utilizando UPGMA (Zar 1984). 2- Excluyendo
el factor filogenético, lo cual requiere previamente de contar con Ia filogenia del grupo
de estudio. En esta etapa se aplicaron dos procedimientos: por una parte, se generaron
arboles filogenéticos aleatorios, procedimiento que se recomienda cuando la filogenia no
existe (Martms 1996a). Se generaron 1000 4rboles con el programa Randtree de
COMPARE (Martins 1995) con la opcion estdndar. De cada uno de estos arboles, se
obtuvieron los contrastes independientes (Felsenstein 1985) de las variables estudiadas,
con Contrast del programa COMPARE. Se obtuvieron los coeficientes (parciales) de
correlacién basados en la regresién a través del origen, debido a que los promedios
esperados de los contrastes estandarizados son cero (Martins y Garland 1991, Garland
et al 1992). Para determinar si a través de la generacién de 4rboles aleatorios,
efectivamente existe relacién entre dos vatiables, se determiné el nifimero de

correlaciones (por conjunto de comparaciones) que fiueron significativas, considerando
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que fueron igual o mayor que el valor nominal de (- o +) 0.6664 para dos colas (n=9).
Luego este porcentaje fue comparado con un porcentaje esperado por azar (50%),
probando con una sola cola, dado que se busca -una relacién mayor que el 50%,
esperado por azar.

En la segunda parte de esta etapa, se utilizo la propuesta filogenética existente l,
para Liolaemus (Veloso y Navarro, com. Pers), con la finalidad de realizar los anslisis de
contrastes independientes. Esta propuesta comprende 40 especies de Liolaemus y
algunas de Phymaturus, la cual ha sido generada utilizando e] criterio de parsimonia .
Los caracteres utilizados en la reconstruccién son cromosémicos. y morfolégicos. A
partir de esta filogenia, se extracté una propuesta que mcluye a las 10 especies
estudiadas en esta tesis (Fig. 4). El uso de contrastes independientes requiere ademss de
la topologia del 4rbol filogenético, el largo de las ramas, en unidades de varianza
esperada de la evoluci6n fenotipica (Felsentein 1985). En este estudio, los largos de las
ramas fueron creados arbitrariamente, estableciendo la distancia de entre Ios taxa, en
funcién del largo de las ramas obtenidos del 4rbol de consenso para el total de las 40
especies. Los contrastes independientes fueron realizados con la opcion Contrast del
programa computacional COMPARE (Martins 1996). Se considers el modelo de
evolucion gradual de los caracteres, el cual asume que el cambio esperado a Ia largo de
una rama, es proporcional al largo de la rama en unidades de tiempo (Martins 1993), es
decir, que la evolucién del caracter es dependiente del tiempo de divergencia de Ia
especies. Sin embargo, también se obtuvieron los contrastes independientes, asumiendo
una evolucién especiacional del cambio fenotipico. Este asume que la cantidad de

cambio esperado a lo largo de cada rama del 4rbol es la misma, por lo que todas las
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ramas del 4rbol, tienen valor de uno (Garland et al.1992). En este caso, la evolucién del

caracter es dependiente de los eventos de especiacion,

Posterior al establecimiento de los contrastes, se determiné si la estandarizacién
fue correcta (Garland et al. 1992, Diaz-Uriarte y Garland 1996). Considerando que
estos no fueron adecuados, lo' cual producirfa un aumento en el error tipo I, el largo de
las ramas fue normalizado utilizando su raiz cuadrada (Garland et al. 1992). Esto

permitié generar contrastes adecuadamente estandarizados, los cuales fireron utilizados

en las correlaciones parciales, basadas en regresiones por el origen.
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Fig. 4. Relaciones filogenéticas de las especies estudiadas en esta tesis. Phy =
Phymaturus flagellifer, L. belli= Liolaemus belli, I. chil= L. chiliensis, L.
Jus=L. fuscus, L. lem= L. lemniscatus, L. leop= L. leopardinus, L. mon= I,
monticola, L. nig= L. nigroviridis, L. nit= L. nitidus, L. ten= L. tenyis .
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En la Tabla 1 se encuentran las fechas de marcaje y recaptura de los animales, La

recaptura fue baja en las distintas especies, por lo que no se realizé un andlisis del efecto

que pudiera tener el tamafio, presencia de cola regenerada y sexo de los individuos, en

sus sobrevivencias. En Ja Tabla 2 estén los datos de tamafio corporal de las especies.

Estos incluyen el total de individuos por especie utilizados para las distintas mediciones.

Tabla 1 Marcaje y recapturas de las distintas especies estudiadas.,

Especie N°M Fechas Marcaje Fechas de recaptura N°R [ S (%)
L. beili 16] Cuatro dfas entre el 22/10/95 | Tres dfa entre el 12/2/96 y 4 25
y29/11/95. 15/3/96
L. chiliensis 1 Una salida 15/1/97 Una salida 25/3/97 1 100
L. fuscus Tres dias entre el 8/12/94 y Cuatro dias entre los dias 2 28.6
28/12/94 6/2/95 y 1/4/95
L. lemmiscatus 9| Tresdiasentreel 8/12/94y | Cuatro dias entre 6/2/95 y 3 33.3
28/12/94 1/4/95
L. leopardinus 14| Cuatro dias entre el 22/10/95 | Tres dias entre el 12/2/96 y 1 7.1
y 29/11/95. 15/3/96
L. monticola 46| Tres dias entre el 8/12/94y | Cuatro dias entre el 6/2/95 y| 36| 783
28/12/94 1/4/95
L. nigroviridis ~ 50 Cuatro dias entre el 22/10/95 | Tres dias entre el 12/2/96 y 1 2
y29/11/95. 15/3/96
L. nitidus 6 Tres dfasentre el 8/12/94 y Cuatro dias entre los dias 3 50.0
28/12/94 6/2/95 y 1/4/95
L. tenuis 8 Una salida 15/1/97 Una salida 25/3/96 1 12.5
P, flagellifer 7 Una salida el 2/1/97 Una salida el 3/3/97 3 42.9
N°M= Numero de individuos marcados; N°R= Ntimero de individuos recapturados. S(%)=

Sobrevida (porcentaje de animales recapturados).
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Tabla 2 Tamaifio corporal de las especies estudiadas. Los valores se
entregan como promedio 1 error estandar (ee); (n) miimero de individuos
medidos por especie.

Especie LHC % ee (n)
L. belli 6.63 + 0.11 (63)
L. chiliensis 785+ 036 (13)
L. fuscus 4.54 + 0.33 (104)

L. lemniscatus | 4.51 £ 0.04 (149)
L. leopardinus | 8.01+ 022 (19)
L. monticola 5.5 + 0.05 (216)
L. nigroviridis | 7.08+ 0.04 (93)
L. nitidus 749 £ 0.15 (50)
L. tenuis 542 £0.07 (21
P. flagellifer 8.66 +0.17 (32)
(LHC= Largo Hocico-cloaca, cm)

Las especies L. nigroviridis y L. tenuis presentaron un marcado dimorfismo
sexual. Los machos de ambas especies presentan tamafios corporales significativamente
mayores que las hembras. Ademds, las colorlaciones de machos y hembras fueron
diferentes, siendo los machos mas conspicuos que las hembras. Por estas razones, se
trabajo solo con machos, y no con el promedio de los valores de machos y hembras, en
ambas especies.

Los valores de las distancias de aproximacién se encuentran en la Tabla 3, y el
grado de contraste de la coloracién de los animales con la de su substrato
(conspicuidad) se muestra en la'Fig. 4. Los datos de conspicnidad y de distancia de
aproximacién no requieren de andlisis intraespecificos, por lo tanto, no se hard un
analisis mas fino de estos datos en esta seccidn, y pasaré a analizar los datos obtenidos
en el laboratorio para las distintas especies. Estos resultados se muestran en las Tablas 4

ala 8, los cuales constituyen la base de los andlisis de la Parte IT de resultados.

4
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Tabla 3 Distancia de aproximacién -DA- (m) medida
para las distintas especies estudiadas. Los valores se ’
entregan como promedio + 1 error estandar (ee); (n) mimero

de individuos medidos.
Especie DA +ee (n)
L. belli 3.03 £0.16 (42)
L. chiliensis 2.13£0.26 (11)
L. fuscus 2.20+0.38 (19)
L. lemniscatus 2.03+0.16 (39)
L. leopardinus 347x£0.19 (3)
L. monticola 2.24+0.18 (65)
L. nigroviridis 4.47+0.24 (69)
L. nitidus 2.62+0.28 (19)
L. tenuis 3.10+£0.27 (5)
P, flagellifer 435%034 (14

Tabla 4  Respuestas conductuales de las distintas especies medidas en el

laboratorio. Los valores se entregan como promedio + 1 error estindar (ee); (m)
numero de mediciones.

Especie % Act Pre £ ee (n) | Huida (%)] Latencia |% Act Post - ce
L. belli 14.67 +£2.50 (23) 26.1 4.16 £ 0.75 9.28 £2.24
L. chiliensis 10.52 £5.58 (12) 0.0 254042 11.70+£4.88
L. fuscus 14.10£3.39 (22) 13.6 | 3.07+0.62] 13.78+2.82
L. lemniscatus | 16.39+3.20 (27) 185 |2.05+0.38| 1641 + 3.20
L. leopardinus | 17.27+4.60 (7) 28.6 ) 4.46+1.51 4.87+1.65
L. monticola 21.81 £3.83 (32) 21.9 2.98£0.52| 1555+ 3.13
L. nigroviridis 9.15 +1.63 (34) 50.0 4.92 & 0.64 6.13+1.64
L. nitidus 17.12£3.76 (30) 300 517071 11.77+2.73
Ltenuis | 841 +£2.54 (15) 40.0 | 2.35+0.40 3.20+2.54
P. flagellifer 28.03 £4.55 (15) 0.0 1.81 +0.30] 28.63 +3.65

% Act Pre= porcentaje de tiempo que los animales realizaron movimien
la sombra. Huida %=

tuvieron alguna actividad, posterior a la sombra.

tos (actividad), antes de
porcentaje de animales por especie que huyeron al paso de la sombra.
Latencia (min)= tiempo transcurrido entre el fin de la sombra
actividad por parte de los animales. %

y la realizacién de alguna
Act Post= porcentaje de tiempo que los animales
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Respecto a las mediciones fisiologicas, se determiné que ninguna de las especies
mostré habituacién a la sombra, es decir, no hubo diferencias entre los tres registros
consecutivos a los cuales fieron sometidos los distintos animales. Esto se observé en la

duracién, frecuencia e intensidad de la respiracién, por lo que los datos utilizados

corresponden al promedio de los tres registros por individuo.

Tabla 5 Duracién del evento respiratorio (seg) medido para las distintas
especies estudiadas. Los valores registrados en las tres etapas de medicién, se
entregan como promedio & 1 error estdndar (ee). N= Ntmero de individuos medidos.

Especie N PreSom+ee [Sombra+ee |Postsom:*ee
L. belli 22 1.49 + 0.07811.66 + 0.114 [1.37 + 0.090
L. chiliensis 12 2.30 + 0.270{2.12 £ 0.156 {2.05 + 0.198
L. fuscus 8 1.81 + 0.240{2.30 £ 0.270 [2.06 + 0.324
L. lemniscatus |7 1.32 + 0.150/1.88 + 0.282 | 1.31 + 0.174
L. leopardinus |11 2.63 X 0.156[2.56 + 0.276 12.28 + 0.156
L. monticola |13 2.23 + 0.168/2.43 + 0.162 [2.18 % 0.150
L. nigroviridis |10 1.40 + 0.100|1.12 £ 0.078 |1.12 + 0.114
L. nitidus 7 1.70 +£0.138 12.02 £ 0.342 |1.76 + 0.240
L. tenuis 11 1.31 & 0.066(1.27 = 0.120 |1.07 + 0.084
P. flagellifer |7 2.78 £ 0.276/3.22 + 0.318 [2.89 + 0.228

Tabla 6 Frecuencia respiratoria (Resp/min) de las distintas especies estudiadas.

Especie Pre-som. tee |Sombratee |Post-som. +ee
L. belli 39.15 £ 2.11 [30.91 + 3.23 |42.10 + 2.67
L. chiliensis 27.77 £ 2.59 |22.79 % 3.14 [28.75 + 2.51
L. fuscus 31.59 + 2.66 21.89 £ 2.62 [29.46 + 3.04
| L. lemniscatus  |44.84 £ 3.14 |33.68 + 5.34 {46.09 + 4.14
L. leopardinus  (20.87 + 1.05 |14.86 + 2.30 |23.21 + 1.49
L. monticola 26.60 £ 1.83 |18.21 + 1.88 [26.75 + 2.02
L. nigroviridis 40.61 + 2.62 [40.50 + 2.65 (5542 + 7.70
L. nitidus 33.32 + 3,01 |17.89 + 2,77 |35.73 % 6.78
L. tenuis 43.62 + 2.26 14631 £ 4.39 [56.72 + 4.71
P. flagellifer 2146 £ 1.85 |13.99 £ 1.59 |18.38 + 1.36

El mimero de individuos medidos est4 indicado en 1a Tabla 5.




Tabla 7 Intensidad del ciclo respiratorio medido en las distintas

especies estudiadas.
Especie Sombra + e¢ Post-som. + ee
L. belli -19.07 £ 520/ -21.71 + 7.54
L. chiliensis -932 £ 9.56| -6.40 + 8.54
L. fuscus 543 + 11.78] -0.07 + 16.49
L. lemniscatus 3.53 £ 15.97| -0.10 + 13.24
L. leopardinus | -16.00 + 7.82 | -941 + 4.66
L. monticola 9.37 + 10.77| 1587 + 11.14
L. nigroviridis | -28.34 + 11.28( -25.78 + 12.59
L. nitidus -593 £ 591| -3.68 + 6.04
L. tenuis -35.89 + 6.83} -30.86 £ 6.09
P. flagellifer -0.08 + 0.07| 020 £ 0.16
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Valores expresados como porcentaje del valor inicial (Presombra). Valores negativos indican que
la intensidad de Ia respiracién fue menor que la condicién inicial. El nimero de individuos
medidos est4 indicado en la Tabla 5.

Tabla 8 Uso porcentual de los distintos sectores coloreados realizado por las
distintas especies.

Especie Negro Qris Verde Azl Blanco

T / Pr/Ps | T / Pr/ Ps T /Pc/ Ps | T/ Pr/ Ps T /Pr /Ps
L. belli 40.53/ 40.60/ 40.30 | 10.19/ 11.41/ 7.46 | 13.66/13.09/ 14.93 | 25.94/ 24.50/ 29.10 9.73/ 10.40/ 8,21
L. chiliensis ] 29.31/ 24.56/ 38.33 [ 23.56/ 23.68/23.33 | 15.52/ 14.917 16.67) 14.94/ 14.04/ 16.67 | 16.67/22.81/ 5.0
L. fuscus 31.25/22.58/ 47.06 | 12.50/19.90/ 11.76 | 27.08/ 32.26/ 17.65| 6.45/ 6.45/ 5.88 22,92/ 25.81/ 17.65
L. lemniscatus | 31.10/ 21.78/ 46.03 [ 12.20/ 13,86/ 9.52 |21.34/27.72/ 11.11} 21.95/ 22,77/ 20.63 [13.41/13.86/ 12.70
L. leopardinus | 38.53/ 42,37/ 34.00 | 15.59/ 16.95/ 14.00 | 13.76/22.037 4.0 | 23.85/ 10.17/ 40.0 8.26/ 8.47/ 8.0
L. monticola | 25.48/22.73/ 31.33 | 16.60/ 17.05/ 15.67 |20.85/ 18.18/ 26.51| 21.62/ 24.43/15.67 [15.44/ 17.61/ 10.84
L. nigroviridis | 35.62/39.07/29.27 | 9.44/ 9,93/ 8.54 |14.16/ 15.23/ 12.20 33.48/27.81/ 43.90 7.30/ 7.95/ 6.10
L. nitidus 36.84/33.33/42.86 | 18.42/27.78/ 2.38 |23.68/23.61/23.81| 16.67/ 12.50/ 23.81 439/ 2.78/ 7.14
L tenuis 44.48/ 38.16/ 60.56 | 12.56/ 15.13/ 7.04 | 17.04/20.39/9.86 | 16.59/ 16.45/ 16.90 8.52/9.87/ 5.63
P. flagellifer | 23.97/32,88/10.42 | 12.40/ 16.44/ 6.25 [33.88/16.44/60.42 | 14.88/ 20.55/ 6.25 14.88/ 13,70/ 16.67

(T) Porcentaje de uso considerando el total de los datos, (Pr) solo aquellos registrados antes de la
sombra y (Ps) posterior al paso de la sombra
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Aspectos especificos

A continuacién se caracterizan conductual y fisiolégicamente, cada una de las

especies estudiadas.

1. Liolaemus belli

a. Conducta
- Los resultados de las conductas registradas en las arenas experimentales se
muestran en la Tabla 4. Se observa que la actividad disminuye significativamente
después de la sombra (MD t=2.23; gl=23; P=0,035). Por otra parte, la actividad post-
sombra se correlacioné con la actividad pre-sombra (r=0.42; P=0.041) y con la latencia
\ (r=-0.68; P<<0.05).
b. Fisiologia
Los datos fisiologicos se presentan en las Tablas 5, 6 y 7. Existen diferencias en
la duracién del evento respiratorio entre las etapas de medicién (Anova MD Foa2=
8.24; P<<0.05), la cual fue mayor durante la sombra. La frecuencia respiratoria también
difirié entre las etapas (Anova MD Fp425=16.45; P<<<0.05), siendo menor durante el
paso de Ja sombra. La intensidad de la respiracién también present6 diferencias entre las

etapas experimentales (Anova MD F,4,7=8.761; P<<0.05), la cual fue significativamente

-

7

menor durante y después de la sombra. En la Tabla 9 se indican las correlaciones

significativas observadas entre las distintas variables fisiologicas.
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Tabla 9 Correlaciones de variables fisiolégicas observadas en L. belli.

DPre DSom | DPost |FrecPre |FrecSoni FrecPost | IntSom

DSom 0.8
P<<0.05

DPost 0.69 0.74
P<<0.05[ P<<0.05

FrecPre -0.87 -0.72 -0.59
P<<(.05| P<<0.05| P=0.004

Fresom -0.3 -0.71 1-0.55 |0.84
P<<{.05} P<<0.05| P=0.007 | P<<0.05

Frepost -0.65 [-0.71 |-0.86 [0.65
P=0.001{ P<<0.05| P<<0.,05| P=0.001

IntSom -0.47 0.61
P=0.029 P=0.003
IntPost -0.44 ‘ 0.66 0.48 0.76
=(.042 P=0,001 | P=0.025 P<<(.05
LHC 0.43 0.45 -0.50
P=0.043{ P=0.037 P=0.018

En los recuadros esta el valor de la correlacién, seguido del valor de la probabilidad, P.
Variables: DPre, DSom y DPost= Duracién del evento respiratorio en pre-sombra, sombra y
después de la sombra, respectivamente. FrecPre, FrecSom y FrecPost= Frecuencia respiratoria
pre-sombra, durante y post-sombra. IntSom e IntPost= Intensidad respiratoria durante y después
de la sombra; LHC= Tamaiio corporal de los individuos.

¢. Uso del substrato

Los datos se presentan en Ia Tabla 8. Considerando tanto el total de los datos,
como aquellos registrados antes del paso de la sombra, se observan diferencias
significativas en el uso de los sectores (x’w= 34.93; P<<0.05 y x%=32.92; P<<0.05,
respectivamente), siendo mayor el uso del sector negro. Después de la sombra, también
existe diferencia en la permanencia en los sectores ((*wy=40.84; P<<0.05), debido no
solo al mayor uso del sector negro, sino que ademas se registré menor uso de los
sectores gris y blanco. La prueba de proporciones miiltiples indica que la sombra tuvo
un efecto sobre el uso de los sectores (3%4=18.68; P<<0.05), explicado principalmente

por una disminucién en la permanencia en el blanco, después de la sombra. Excluyendo

el uso del sector negro, se observa que existen diferencias en el uso de los sectores,
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debido al mayor uso del azul, esto considerando el total de los datos e=1 9.46,
P<<0.05), como aquellos de antes ()°;y=14.49, P<<0.05) y después de la sombra
(*2=33.87, P<<0.05). Sin embargo, después de la sombra ademis de existir INayor uso
del azul, también hubo una menor permanencia en el blanco. No obstante, lal prueba de

multiples comparaciones no reveld un efecto de la sombra en el uso de los substratos

(x’6=3.75; P>0.05).

2. Liolaemus chiliensis

a. Conducta

Los datos de las respuestas conductuales se muestran en la Tabla 4. Las
actividades pre-sombra y post-sombra no difirieron (MD t=0.755; gl=11; P=0.466).
b. Fisiologia

La duracién del evento respiratorio (Tabla 5) no present6 diferencias entre las
etapas (Anova MD F22=0.97; P=0.39), al igual que Ia intensidad de la respiracién
(Tabla 7) (Anova MD F2=0.611; P=0.552). Sin embargo, la frecuencia respiratoria
(Tabla 6) difiri6 entre las etapas (Anova MD Fp2;,=4.8004; P=0.019); ésta fue menor
durante la sombra, en comparacién con la condicién post-sombra.’ La frecuencia
respiratoria pre-sombra sélo se aproxima a ser mayor que la registrada durante la
sombra (P=0.06). En la Tabla 10 se indican las correlaciones significativas observadas

entre las .distintas variables fisiolégicas.
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Tabla 10 Correlaciones de variables fisiolégicas observadas en L, chiliensis.

DPre DSom | DPost FrecPre | FrecSom [ IntSom

Dsom |0.81
P=0,001

DPost  |0.60
.P=0.039

FrecPre | -0.95 -0.75 -0.75
P<<0.05] P=0.005 | P=0.005

FrecSom -0.75 -0.76 -0.57 0.74
P=0.005 | P=0.004 | P=0.054 | P=0.006

FrecPost| -0.612 [ -0.60 -0.95 0.75 0.71
P=0.035)| P=0.038 | P<<0.05 | P=0.005 | P=0.009

£

IntPost 0.811
P=0.001

Significado de las variables y otras especificaciones, sigue a lo indicado en la Tabla 9.

¢. Uso de substrato

En la Tabla 8 se encuentran los datos de uso de substrato. No se observaron
diferencias en uso de los sectores considerando el total de los datos (y’w= 7.81;
P=0.099), asi como considerando los datos antes de la sombra (x2(4)=5.18; P=0.27).
Después de la sombra existen diferencias en el uso de los sectores (’w=29.73;
P<<0.05), siendo mayor el uso del sector negro y menor del blanco. La sombra produce
cambios en la utilizacién de los sectores (x*wy= 10.32; P=0.099), disminuyendo el uso
del blanco después de ésta. Repitiendo los andlisis, excluyendo el uso del sector negro,
se observa que no existe seleccién de los substratos, tanto incluyendo todos los datos
(x*¢=3.82; P=0.28) como considerando aquellos antes de la sombra (a=5.47;
P=0.14). Después de la sombra existen diferencias en el uso de los sectores

(’@=14.34; P<<0.05), con un menor uso del blanco. La prueba de miiltiples

comparaciones para proporciones, mostré que el uso de los substratos no es
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independiente del paso de la sombra (*3=23.24; P<<0.05), debido a que después de

ésta disminuye el uso del blanco.

3. Liolaemus fuscus

a. Conducta

Los datos de conducta estdn en la Tabla 4. Las actividades pre-sombra y post-
sombra no difirieron (MD t= 0.38; gl=21; P=0.71). La actividad post-sombra se
correlacioné con la actividad pre-sombra (1=0.67; P=0.001) y con la latencia (r=-0.69;
P<<0.05).
b. Fisiologia

Los datos de las respuestas fisiologicas se encuentran en las Tabla 5, 6 y 7. No
existen diferencias entre las etapas experimentales ni en la duracién de la respiracién
(Anova MD Fg,14= 2.21; P=0.15), asi como en la intensidad de Ia respiracién (Anova
MD F,145=0.19; P=0.83). Contrariamente, la frecuencia respiratoria presenté diferencias
entre las etapas (Anova MD Fp14= 7.53; P=0.006), siendo menor la frecuencia durante
el paso de la sombra. En la Tabla 11 se indican las correlaciones significativas
observadas entre las distintas variables fisiolégicas.
¢. Uso del substrato

Los datos se encuentran en la Tabla 8. Analizando el total de datos, se observan
diferencias en el uso de los sectores (3°@y=21.53; P=0.0003), -dei;ido al menor uso del

azul y mayor del negro, que lo esperado. Solo considerando los datos anteriores a la

sombra, existen diferencias en el uso de los sectores (3’uy=21.24; P<<0.05), debido a
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una mayor permanencia en el sector verde y menor en el azul. Después de la sombra, Ias
diferencias en el uso de los substratos (yx*s= 50.53; P<<0.05), se debieron a la mayor
permanencia en el negro, y menor en el azul. Sin embargo, las comparaciones multiples
para proporciones no indicaron que el uso de los substratos se afectara por el paso de la
sombra (%= 3.32; P>0.05). Repitiendo los anilisis con exclusién del sector negro,
considerando el total de los datos (x’ey= 23.04; P<<0.05), y aquellos de antes (x’u=
27.79; P<<0.05) y después de la sombra (x’p= 13.57; P<<0.05), se observa que existe
un uso diferencial de los sectores. En todos los casos existié un menor uso del azul y
mayor del verde. La prueba de multiples comparaciones para proporciones no indicé un

efecto del paso de la sombra, en el uso de los sectores (= 2.58; P>0.05).

Tabla 11 Correlaciones de variables fisiolégicas observadas en L. fuscus.

DPre DSom | DPost FrecSom | FrecPost | IntSom
DPost 0.77
P=0.027
FrecPre |(-0.72 -0.75 0.72
P=(),(146 P=0.033 P=0.044
Fresom. -0.77
P=0.026
FrecPost -0.85 -0.96
P=0.008 | P<<0.05
IntPost - |0.78 0.73 0.83
P=(.023 'P=0.039 [ P=0.011
LHC -0.86 0.82
P=0,005 P=0.012

Significado de las variables y otras especificaciones, sigue a lo indicado en Ia Tabla 9.
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4, Liolaemus lemniscatus

a. Conducta

Los datos conductuales se encuentran en la Tabla 4. No existen diferencias en la
actividad pre-sombra y post-sombra (MD t=0.11; gl 26; P=0.906). La actividad pre-
sombra se correlacion6 con la hora de inicio de los experimentos (r=0.60; P=0.00D) yla
actividad post-sombra (r=0.5; P=0.008). La actividad post-sombra se correlaciond
negativamente con la latencia (r= 0.44; P=0.021).'
b. Fisiologia

La duracion del evento respiratorio (Tabla 5) difiri6 entre las etapas (Anova MD
F,12=9.57; P=0.003), siendo mayor durante el paso de la sombra. La frecuencia
respiratoria (Tabla 6) también presentd diferencias entre las etapas (Anova MD
F2.1276.59; P=0.0117), siendo menor durante el paso de la sombra. La intensidad de la
respiracion (Tabla 7) no tuvo cambios significativos entre las distintas etapas
experimentales (Anova MD Fp12=0.39; P=0.962). En la Tabla 12 se indican las
correlaciones significativas observadas entre las distintas variables fisiologicas.
¢. Uso del Substrato

Los datos de uso de substrato se encuentran en la Tabla 8. El andlisis con la
totalidad de los datos, indica que existen diferencias significativas en el uso de los
sectores (yuy=11.65; P=0.02), existiendo mayor permanencia en el substrato negro y
menor en el gris y blanco. El andlisis de los datos registrados antes de la sombra no
reveld diferencias de uso de los sectores (x2(4)=7.29; P=0.12), mientras que después de

la sombra si existié un uso diferencial de los sectores (u=17.76; P=0.001), siendo
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mayor la frecuencia de utilizacién del sector negro y menor en el blanco. Comparaciones
multiples para proporciones indicaron que existe un efectc; de la sombra sobre €l uso de
los sectores (*uy=13.04; P<0.05); después ésta aument6 el uso del negro y disminuyé el
uso del azul. Con Ja exclusién el uso del substrato negro, se observé que al considerar
todos los datos, el uso de los sectores estuvo proximo a presentar diferencias
significativas (3’(=6.67; P=0.08). El anlisis parcializado antes de la sombra indics
diferencias significativas en el uso de los sectores ((=9.28; P=0.026), con mayor
permanencia en el verde, y azul. Después de la sombra también hubo diferencias en el
uso de los colores (3%3=10.04; P=0.018), con mayor permanencia en el azul y menor en
el gris. La prueba de comparaciones miiltiples no indic6 un efecto de la sombra en el uso

de los sectores (3’=2.73; P>0.05).

Tabla 12 Correlaciones de variables fisiolégicas observadas en L. lemniscatus,

DPre DSom | DPost FrecPre

DSom |0.77
P=0.042

DPost (096 0.82
P<<0.05 | P=0.022

FrecPre | -0.97 -0.77 -0.91
P<<0.05 | P=0.044 | P=0.005

FrecSom -0.89
P=0.007
"FrecPost| -0.92 -0.91 0.85
P=0.003 P=0.005 | P=0.015
LHC 0.77

P=0.041

El significado de las variables y otras especificaciones, sigue a lo indicado en Ia Tabla 9.
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3. Liolaemus leopardinus

a. Conducta

Los datos de la conducta se muestran en la Tabla 4. La actividad disminuye
significativamente después del paso de la sombra (MD t=2.72; gl=6; P=0.034).
b. Fisiologia

La duracion del evento respiratorio (Tabla 5) no difiri6 entre Ias etapas (Anova
MD Fq, 2 =1.6093; P=0.225). Sin embargo, hubo diferencias en la frecuencia
respiratoria (Anova MD F, 20=9.38; P=0.0013), la cual fue menor durante el paso de la
sombra (Tabla 6). La intensidad de la respiracién también difirié (Anova MD Fz20/=
3.56; P=0.048), siendo menor durante el paso de la sombra en relacién a la condicién
inicial (Tabla 7). La situacién post-sombra no difiere de la condicién inicial. En la Tabla
13 se indican las correlaciones significativas observadas entre las distintas variables

fisiologicas.

Tabla 13 Correlaciones de variables fisiolégicas observadas en L. leopardinus.

DPre DSom | Dpost
FrecPre { -0.81
p=0.003
FrecPost] -0.85
P=0.001
LHC 0.62
P=0,042

El significado de las variables y otras especificaciones, sigue a lo indicado en la Tabla 9.




46

¢. Uso del Substrato

Los datos se presentan en la Tabla 8. Existen diferencias en el uso de los sectores
considerando tanto la totalidad de los datos (y%uy= 27.22; P<<0.05), como los datos del
uso de los sectores antes de la sombra (x*w= 37.17; P<<0.05), existiendo mayor uso del
negro y menor del blanco. Después de la sombra, también existen diferencias (x’=51.6;
P<<0.05), con un aumento en el uso del azul y negro y una disminucién del uso del
verde. Comparaciones muiltiples indican que el paso de la sombra afecta el uso de los
sectores (x2(4)=17.1§; P<0.05). Después de la sombra aumenté el uso del azul y
disminuy6 el uso del negro y verde. Repitiendo los anlisis con exclusién del negro, se
observé que existen diferencias en el uso total de los sectores (y’3=13.26; P=0.004),
siendo mayor el uso del azul y menor el del blanco. Antes de la sombra, hubo diferencias
en el uso de los sectores (y’3=14.19; P=0.003), con mayor permanencia en el verde y
menor en el blanco. Después de la sombra las diferencias en la permanencia en los
distintos sectores (%’3=72.28; P<<0.005), se debié a un mayor uso del azul y menor del
verde y blanco. La prueba de miiltiples comparaciones indic6 un efecto significativo de
la sombra en Ja eleccién de los substratos (%’=18.85; P<<0.05), debido a un aumento

en el uso del azul y disminucién del verde.

6. Liolaemus monticola

a. Conducta
Las actividades pre-sombra y post-sombra (Tabla 4) no presentaron diferencias

(MD t=1.46; gl=31; P=0.15). La actividad post-sombra se correlaciond positivamente
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con la actividad pre-sombra (1=0.35, P=0.048) y negativamente con Ia latencia (r=-0.54;
P=0.002).
b. Fisiologfa

Tanto la duracién de la respiracién (Anova MD Fp, 24y=1.39; P=0.27), ¢omo la
intensidad de la respiracién (Anova MD F24=0.45; P=0.64) no presentaron diferencias
entre las etapas de medicién (Tablas 5 y 7, respectivamente). Sin embargo, la frecgencia
. Tespiratoria si presenté diferencias entre las etapas de experimentacién (Anova MD
Fl2.24y=12.07; P=0.0002); esta fue menor durante el paso de la sombra (Tabla 6). Enla
Tabla 14 se indican las correlaciones significativas observadas entre las distintas

variables fisiologicas.

L]

Tabla 14 Correlaciones de variables fisiolégicas observadas en L. monticola.

DPre DPost FrecPre |IntPost

DPost 0.66
P=0.014

FrecPre |-0.91 -0.60
P<<0.05 | P=0.03

FrecPost |-0.58 -0.90 0.61
P=0.039 | P<<0.05 | P=0.027

LHC -0.65
P=0.017

El significado de las variables y otras especificaciones, sigue a lo indicado en la Tabla 9.

¢. Uso del Substrato
Los datos de uso de substrato se encuentran en la Tabla 8. Considerando el total
de los datos asi como los registrados antes de Ia sombra, se observa que no éxisten

diferencias en el uso de los sectores (y’=3.29; P=0.51 y x%4=2.24; P=0.69,

respectivamente). Después del paso de la sombra existen diferencias en la permanencia
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de los sectores (y’w=14.62; P=0.006), con un aumento en el uso del negro y una
disminucién en el uso del blanco. No obstante, la prueba de comparaciones miltiples no
reveld un efecto significativo del paso de la sombra en el uso de los sectores (P =7.25;

P>0.05).

1. Liolaemus nigroviridis

a. Conducta

I:,os datos conductuales se encuentran en la Tabla 4. La actividad disminuyé
después del paso de la sombra (MD t=2.03; gl=33; P=0.046). Por otra parte, la
actividad post-sombra se correlaciono positivamente con la actividad pre-sombra
(r=0.39; P=0.022) y, negativamente con la latencia (r=-0.68; P<<0.05).
b. Fisiologia

La duracién del evento respiratorio (Tabla 5) fue diferente entre las etapas
(Anova MD Fp18= 5.27; P=0.016), siendo mayor la duracién antes de la sombra. La
frecuencia respiratoria (Tabla 6) también fue diferente entre las etapas (Anova MD
Fi2,1873.78; P=0.042), siendo mayor después de la sombra. Finalmente la intensidad de
la respiracién (Tabla 7) también present6 diferencias significativas entre los eventos
(Anova MD Fp,197=3.72; P=0.044). No obstante, la prueba de Tukey indica que'la
disminucién durante y después de la sombra solo se aproximan a ser significativamente
distintas de la condicién inicial (P=0.068 y P=0.08, respectivamente), En la Tabla 15 se
indican las correlaciones significativas observadas entre las distintas variables

fisioldgicas.
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¢. Uso del Substrato

Los datos de uso del substrato estdn en la Tabla 8. Considerando el total de los
datos, existen diferencias en la permanencia en los distintos substratos (X *w= 36.63;
P<<0.05), siendo mayor la permanencia en los substratos negro y azul, y menor en el
blanco. Antes de la sombra las diferencias en el uso de los substratos (= 34.70;
P<<0.05), se debieron a la mayor ocupacién del negro y menor del blanco. Después de
la sombra las diferencias de uso de los sectores (3= 52.13; P<<0.05), se explican por
una mayor permanencia en el sector azul y menor en el blanco. Sin embargo, Ia prueba
de multiples comparaciones no revel$ un efecto de la sombra en el uso de los sectores
(@™ 6.25; P>0.05). Repitiendo las pruebas, con exclusion del uso del substrato negro,
la tendencia es al mayor uso del azul y menor del blanco, considerando el total de Ios
datos (= 41.26; P<<0.05), como aquellas de antes (%= 25.81; P<<0.05) y después
de la sombra (x’= 74.79; P<<0.05). La prueba de comparaciones multiples no revelé

efecto de la sombra en el uso de los sectores (y’zy=3.87; P>0.05).

Tabla 15 Correlaciones de variables fisiolégicas observadas en L. nigroviridis.

DPre DPost | IntSom
FrecPre |-0.94
P<<0.05
FrecPost -0.91
P<<0,05
IntSom [-0.66
P=0.04
IntPost |-0.66 0.92
P=0.04 P<<.05

El significado de las variables y otras especificaciones, sigue a lo indicado en la Tabla 9.
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8. Liolaemus niridus

a. Conducta

Los datos de las variables conductuales estén en Ia Tabla 4. Existe la tendencia a
disminuir fa actividad después de la sombra (MS t=1.812; gl=29; P=0.08). La actividad
post-sombra se correlacion6 con la actividad pre-sombra (+=0.381; P=0,045) asi como
con la latencia (r=-0.828; P<<0.05).
b. Fisiologia

La duracién del ciclo respiratorio (Tabla 5) no difiri6 entre las etapas
experimentales (Anova MD Fg,12=0.700; P=0.52). Sin embargo, existen diferencias
entre las etapas en la frecuencia respiratoria (Anova MD F 155=9.434; P=0.003), la cual
fue menor durante el paso de la sombra, siendo similares las frecuencias pre-sombra y
post-sombra (Tabla 6). La intensidad de la respiracién (Tabla 7) no present6 diferencias
entre las etapas (Anova MD F15=0.565; P=0.58). En la Tabla 16 se indican las

correlaciones significativas observadas entre las distintas variables fisiolégicas.

Tabla 16 Correlaciones de variables fisiologicas observadas en L. nitidus.

DPre DPost FrecPre |Fresom

FrecPre | -0.84 -0.91
P=0.018] P=0.004

FrePost |-0.77 -0.93 0.91
P=0.042 | P=0.002 |P=0.005

IntSom -0.87
P=0.011

El significado de las variables y otras especificaciones, sigue a lo indicado en la‘Tabla 9.
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¢. Uso del substrato

Los datos de uso del substrato estdn en la Tabla 8. Existen diferencias en el uso
de los sectores, considerando la totalidad de los datos (x2(4)=27.72; P<<0.05), antes
(*4y=50.20; P<<0.05) y después de la sombra (x*4=51.37; P<<0.05). En todos los
casos existi6 una mayor permanencia en el sector negro y menor en el blanco. Después
de la sombra, también se registré una disminucién en el uso del gris. La prueba de
comparaciones multiples mostré que el uso de los sectores no es independiente del paso
de la sombra (y’@y=12.58; P<<0.05). Existi6 una marcada disminucién del sector gris
después de la sombra. Repitiendo los analisis con exclusién del negro, existen diferencia
en el uso de los sectores considerando el total de los datos (y%3=20.07; P<<0.05),
debido a una mayor ocupacién del sector verde y menor del blanco. Antes de la sombra,
también se registraron diferencias en el uso de los substratos (x*;=34.38; P<<0.05), con
mayor permanencia en el gris y menor de lo esperado en el blanco. Después de la
sombra, existe un uso diferencial de los sectores (x’z=45.84; P<<0.05), con mayor
permanencia en los sectores verde y azul, y menor en el gris y blanco. La prueba de
miltiples comparaciones para proporciones indicé que el paso de la sombra afecté el
uso de los substratos (y’z=25.82; P<<0.05), debido a la disminucién en el uso del

1

sector gris.
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9. Liolaemus tenuis

a. Conducta

En la Tabla 4 se encuentran los resultados de las conductas registradas. No se
observé diferencia entre la actividad pre-sombra y post-sombra (t=0.151; gl=14;
P=0.88). La actividad pre-sombra se correlacioné tanto con el tamafio corporal (r=-
0.65; P=0.009) como con el peso (r=0.51; P=0.048).

b. Fisiologia ‘

La duracion del evento respiratorio (Tabla 5) no difiri6 entre las etapas de
medicién (Anova MD Fpap=2.43; P=0.114, ver). Por otra parte, la frecuencia
respiratoria (Tabla 6) difiri6 entre las etapas (Anova MD F; 20=3.623; P=0.045); siendo
la frecuencia después del paso de la sombra significativamente mayor que Ia registrada
ex; pre-sombra. La intensidad de la respiracién tTabla 7) también presenté diferencias
entre las etapas (Anova MD F20=26.58; P<<0.05), siendo menor la intensidad durante

y después de la sombra. En la Tabla 17 se indican las correlaciones significativas

observadas entre las distintas variables fisiol6gicas.

Tabla 17 Correlaciones de variables fisiolégicas observadas en L. tenuis.

DPre DSom | DPost FrecPre | IntPost
DPost |0.64
P=0.033
FrecPre | -0,89
P<<{).05 ~
FrecSom) -0.93
P<<{}.05
FrecPost] -0.95 0.63
P<<().05 | P=0.04
IntSom 0.76
P=0.007

El significado de las variables y otras especificaciones, siguea lo indicado en la Tabla 9.
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¢. Usg del Substrato

Los registros de uso del substrato estdn en la Tabla 8. Considerando el total de
los datos, existi6 un mayor uso del substrato negro y menor del blanco, (= 40.34;
P<<0.05), aquellos registrados antes (x*w= 23.44; P<<0.05) y después de la sombra
(x%u= 106.34; P<<0.05). La prueba de multiples comparaciones indicé un efecto de la
sombra en el uso de los substratos (%= 12.02; P<<0.05), debido a una disminucién en
el uso del verde, después de la sombra. Repitiendo los anilisis, excluyendo el uso del
sector negro, 1o existe un uso diferencial de los substratos considerando tanto el total de
los datos ()°s= 6.37; P=0.09), como los obtenidos antes de la sombra (o= 5.93;
P=0.11§). Después de la sombra existen diferencia en el uso de los substratos (x’a=
19.39; P=0.0002), debido al mayor uso del azul y menor uso del blanco. Sin embargo, la
prueba de miltiples comparaciones no revelé un efecto de la sombra, en el uso de los

sectores (@)= 2.77; P>0.05).

10. Phymaturus flagellifer

a. Conducta

No existe diferencia significativa en la actividad pre-sombra y post-sombra (MD
t=0.38; gl=14; P=0.71).
b. Fisiologia

La duracién del evento respiratorio (Tabla 5) fue diferente entre las etapas
experimentales (Anova MD Fg,.4= 4.43; P=0.036), siendo mayor la duracién de la

respiracién durante el paso de Ia sombra que la registrada en pre-sombra, La frecuencia
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respiratoria (Tabla 6) también presentd diferencias entre las etapas (Anova MD
F2,147=11.78; P=0.0015), siendo menor durante y después del paso de la sombra.
Finalmente, la intensidad respiratoria (Tabla 7) no present6 diferencias significativas
ent;re los eventos (Anova MD Fy14=1.012; P=0.39). En la Tabla 18 se indican las

correlaciones significativas observadas entre las distintas variables fisioldgicas.

Tabla 18 Correlaciones de variables fisiolégicas observadas en Phymaturus
flagellifer.

DPre DSom FrecPre | FrecSom

DSom |0.85
P=0.014

DPost |0.05 .91 +0,79
P=0.017 | P=0.004 | P=0.036

FrecPosi{-0.75 - |-0.76
P=0.054 | P=0.049

LHC -0.85
P=0.016

El significado de las variables y otras especificaciones, sigue a lo indicado en Ja Tabla 9.
c. Uso del Substrato

Los resultados de uso de los substratos estan en Ja Tabla 8, Considerando todos
los datos, se determin6 que existen diferencias en el uso de los sectores (x%u=27.50;
P<<0.05), siendo mayor la permanencia en el verde. El uso de los sectores antes de la
sombra, también present6 diferencias significativas (x%uy=13.45; P=0.009), utilizdndose
con mayor frecuencia el blanco. Después de la sombra Ia permanencia en los distintos
sectores fue diferente (%’w=51.40; P<<0.05), incrementindose el uso del substrato
verde, disminuyéndose la permanencia en el gris y azul. El paso de la sombra tuvo un
efecto significativo en el uso de los sectores (*4=30.003; P<<0.05), explicado por un

aumento en el uso del verde, con disminuciones en el uso del negro, gris y azul.
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PARTE II: Analisis interespecificos sin excluir el factor filogenético
Aspectos Generales

El tamafio corporal no mostré una relacién significativa con ninguna de las

variables estudiadas.
Aspectos Especificos

1. Relacién entre el color de las especies en sus intensidades y riesgo de
depredacion

La intensidad de depredacion (Tabla 19) calculada de acuerdo a los datos
sobre\;ida (Tabla 1) y Ia frecuencia de dafio en la cola (considerando el total de animales
utilizados en la tesis), present6 una relacién positiva con Ia conspicuidad de las especies
(r=0.70; P=0.03. Ver Fig. 6). Sin embargo, esta relacién est4 dada fundamentaimente por
L. nigroviridis. Su exclusién lleva a Ia conclusién de que no existe relacién entre ambas
variables (r=0.52; P=0.16), incluso excluyendo tanto a L. tenuis como a L. nigroviridis
(r=0.36; P=0.39). Se observa que la conspicuidad no se correlaciond ni con la frecuencia
de colas dafiada (r=0.40 ; P= 0.25), ni con la sobrevida (r=-0.54 ; P=0.11). Sin embargo,
si presenté una correlacién con el mimero de potenciales predadores de cada especie (r=-

0.702; P=0.024), considerado como el riesgo de depredacion.




Tabla 19 Intensidad de depredacién (LD.) sufrida por las distintas especies

estudiadas.

Especie L D. Daiio Cola | Sobrevida %
L. belli 3.01 0.54 (63) 25.0
L. chiliensis 0.0 039 (13) 100.0
L. fuscus 4.04 0.69 (104) 28.6
L. lemniscatus 2.44 0.55 (149) 33.3
L. leopardinus 4.13 0.26 (19) 7.1
L. monticola 0.49 0.50 (216) 78.3
L. nigroviridis | 45.49 | 0.91 (93) 2.0
L. nitidus 1.24 0.44 (50) 50.0
L. tenuis 3.71 044 (21) " 12.5
P. flagellifer 094 | 0.10 (32) 42.9

Nimero'de animales utilizados en la determinacién de Ia frecuencia de dafio en la cola, se
encuentra en paréntesis.
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Fig. 6. Intensidad de depredacién (log) en funcién de Ia
conspicuidad de las especies (log). Simbologia de
las especies, igual a Fig. 4

56




57

La Fig. 7 muestra los resultados de los experimentos de depredacioén sobre los
modelos de plasticina en la localidad de Farellones. Como se muestra en Ia gréfica,
existen diferencias significativas entre los ataques sufridos por ambos tipos de modelos.
Los lagartos conspicuos fueron significativamente més atacados que los cripticos. Esta
relacion se mantiene al hacer el an4lisis considerando todos los ataques sufridos por los

modelos (lagartos, ratones, aves pequefias).

NI

Criptico Conspicuo

Fig. 7. Ataque a modelos de plasticina. Se muestra el ataque
por rapaces, y los ataques totales sufridos por ambos
tipos de modelos.
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2- Relacién entre la conspicuidad y los aspectos conductuales y fisiolégicos medidos
a. Conducta '

La distancia de aproximacién no present(; una relacién significativa con la
conspicuidad de las especies (Fig. 8). Sin embargo, al excluir a P. flagellifer, se encontré
una relacion positiva entre ambas variables (r=0.78; P=0.0014).

En relacién a las variables conductuales medidas en condiciones de laboratorio,
se encontré que aquellas especies mas conspicuas tuvieron menor actividad en la arena
experimental antes del paso de la sombra (Fig. 9), relacién que aumenta de manera
significativa cuando se elimina a P. flagellifer del anlisis (= -0.84; P=0.005). La
frecuencia con que los animales huyeron en el moment? en que el modelo del rapaz
sobrevold la arena experimental, presenté una correlacion préxima a la significancia con

la conspicuidad de la especies (Fig. 10). En este caso excluyendo del analisis tanto a P.

flagellifer como a L. chiliensis, especies que presentaron una frecuencia de huida de cero,

la relacién se hace significativa (r=0.86; P=0.006). Posterior al paso de la sombra, Ia
latencia no tuvo relacién con la conspicuidad de Ias especies (r=0.22; P=0.53), ni siquiera
al eliminar a P. flagellifer del analisis (+=0.17; P=0.66). Respecto a la actividad después
del paso de la sombra, se observd una relaf:ién negativa con la conspicuidad de las
especies (1= -0.61; P=0.062). Esta significancia aumenta cuando se elimina a P. flagellifer
del andlisis (r= -0.75; P=0.02). Por otra parte, la coloracién no se correlaciond con el
cambio en la actividad después de la sombra, considerando Ila' condicién pre-sombra
como la co;ldicién basal (r=-0.16; P=0.67), ni aun eliminando a P. flagellifer de analisis
(r=-0.101; P=0.796), se observa un efecto significativo. Las actividades Pre y Pot-

sombra se correlacionaron positivamente (r=0.724; P= 0.018). Estos resultados indican
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que la relacién entre la actividad después de la sombra y la coloracién de Ias especies
seria comsecuencia de que las especies conspicuas siempre presentaron una menor
actividad. La frecuencia de huida no se relacion6 con la actividad Pre-sombra (r= -0.491;
P=0.15); sin embargo, si presenté una relacidn significativa con la actividad Post-
Sombra (r=0.72; P=0.018).

De los resultados del uso de los distintos substratos, la tnica conducta que
present$ una tendencia clara fue el uso total del sector negro, lo cual seria un indicador
de Ia necesidad de refugio de las especies. En la Fig. 11 se muestra la relacién entre la
conspicuidad de las especies y el uso total del substrato negro. Considerando s6lo los
datos del uso del substrato negro antes de la sombra, también se encuentra una relacién
significativa con la conspicuidad de la especies (r=0.67; P=0.034). El uso del substrato
blanco, tuvo una baja preferencia por todas las especies. Sin embargo, no se erllécontré
una relacién entre la conspicuidad y el uso de este substrato considerando el total de los
datos (r=-0.46; P=0.18). El uso del substrato blanco después de la stbra Ia correlacidén
fue proxima a la signliﬁcancia (r=-0.61; P=0.063).

El uso del substrato negro se correlacion6 negativamente con la actividad Pre-
sombra (r= -0.65; P=0.043), y positivamente con la frecuencia de huida de las especies
enfrentadas al predador (r=0.72; P= 0.018). Aquellas especies gue usaron en mayor
frecuencia el substrato. negro, tuvieron menor actividad antes de Ia sombra, y huyeron

con mayor frecuencia,
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. 8. Relacién entre la conspicuidad de las especies (log) y la
distancia de aproximacién. Se indica ademas en la figura,
la relacién entre ambas variables excluyendo a P, flagellifer.
Simbologia de las especies igual que en Fig. 4.
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Fig. 8. Relacién entre la conspicuidad de las especies (log)
y el porcentaje de actividad (arcoseno) antes de Ia
sombra del rapaz. Se indicala correlacién entre ambas
variables, cuando se excluye a P, flagellifer. Simbologia
de las especies, igual a Fig. 4.
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Fig.10. Relacién entre la conspicuidad de las especies (log) y
la frecuencia de huida (arcoseno), durante la presencia
del depredador aéreo. Se indica ademas la relacién entre
ambas variables, cuando se excluyé del analisis a
P. flagellifer y L. chifiensis. Simbologia de las especies
igual a Fig. 4.
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b. Fisiologia

Estos andlisis se realizaron utilizando el porcentaje de cambio respecto a la
condicién inicial de las distintas variables, durante y después del paso de la sombra. La
Fig. 12 muestra la relacién entre la conspicuidad de las especies y el cambio de la
frecuencia respiratoria durgnte y después de la sombra. Durante el paso de Ia sombra, a
mayor conspicuidad, menor fue Ia disminucién en la frecuencia respiratoria, en relacién
con la condicién inicial. Por otra parte, después de la sombra aquellas especies mas
conspicuas tuvieron los mayores aumentos en la frecuencia respiratoria.

La Fig. 13 muestra los cambios en la duracién del evento respiratorio, durante y
después de Ia sombra. Se observa que ambas variables tuvierc;n una relaciéon negativa
con la conspicuidad de las especies. Esto implica que durante y después de la sombra,
las especies mis conspicuas tienden a disminuir la duracién de los eventos respiratorios.
Finalmente, en la Fig. 14 se muestra la relacién entre la conspicuidad y el cambio en Ia
intensidad de la respiracion, durante y después de la sombra. En ambos casos se observa
una relacién negativa entré las variables, lo cual implica que las especies més conspicuas
Jpresentan mayores disminuciones de la intensidad de la respiracion.

La Fig. 15 muestra Ia relacién tridimensional comparativa entre la conspicuidad,
el cambio en la frecuencia respiratoria y la frecuencia de huida durante el paso de la
sombra. Se establecen dos grupos de especies, por una parte, L. tenuis v L. nigroviridis,
son especies conspicuas que no disminuyen su frecuencia respiratoria y presentaron una
mayor frecuencia de huida durante la sombra. La otra agrupacion, en la cual estd el resto

de las especies, muestra el patrén inverso de coloracién, conducta y fisiologfa.
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Correlaciones entre la variables conductuales y fisiolégicas, muestran que Ia
frecuencia de huida durante la sombra, se relacioné con el cambio de la frecuencia
respiratoria después de la sombra (r=0.80; P=0.006). Por otra parte, la actividad Pre-
sombra se relacion6 con el cambio en la frecuencia respiratoria durante la sombra (r=-
0.74; P=0.014).

Finalmente en la Fig. 16, se muestra un resumen con la principales relaciones
encontradas entre la coloracién de los animales y distintas variables, dividida en las

distintas etapas de la cadena conductual de un predador.
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Fig. 12. Cambio porcentual de la frecuencia respiratoria (arcoseno),
respecto a la condicién inicial (Pre-Sombra), durante y después
de la sombra (Post-Sombra). Los valores de las correlaciones
corresponden a‘la relacién de cada variable y Ia conspicuidad
(log) de las especies. Las especies estan ordenas en forma
creciente de conspicuidad.
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Fig. 13. Cambio porcentual de Ia duracién del evento respiratorio
(arcoseno), respecto a la condicién inicial (Pre-Sombra),
durante y después del paso de la sombra {Post-Sombra).
Los valores de las correlaciones corresponden a la relacion

entre cada variable y la conspicuidad (log) de las especies.
Las especies estan ordenada en forma de conspicuidad
creciente. ’
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Fig. 14. Cambio porcentual de la intensidad de la respiracién (arcoseno),
respecto a la condicion inicial (Pre-Sombra), durante y después
del paso de la sombra (Post-Sombra). Los valores de las
correlaciones corresponden a la relacién de cada variable y la
conspicuidad (log) de las especies. Las especies estan ordenadas
en forma creciente de conspicuidad.
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Fig. 16. Relacién entre la coloracién de las especies, y su respuesta
fisiolégicay conductual durante el vuelo del predador
simulado. Los nimeros asociados a los puntos, indican las
especies estudiadas: 1. L. belli, 2. L. chiliensis, 3. L. fuscus,

4. L. lemniscatus, 5. L. leopardinus, 6. L. monticola,
7. L. nigroviridis, 8. L. nitidus, 9. L. tenuis, 10. P. flagellifer.
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Fig. 16. Relaciones entre la coloracién de las especies y distintas variables
conductuales y fisiolégicas estimadas en distintas etapas de la cadena
conductual de un predador. Se indica el valor de Ia correlacién ¥ su probabilidad.
A. Etapa previa a la presencia de un predador. B, Respuestas durante la presencia
del predador, detecci6n e identificacion. C. Respuesta post-predador. D. Respuesta
conductual en la etapa de aproximacién. E. Frecuencia de dafio en Ia cola,
asociado a la etapa de subyugacién de la presa. F. Sobrevida de los animales,
relacionada con la etapa de consumo de la presa.
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Un andlisis de Componentes principales, utilizando solo las variables que tienen
que ver con las etapas de deteccion e identificacion, excluyendo las variables distancia de
aproximacion, intensidad de depredacién y latencia, indicé que dos factores explicaron el
79% de variacién (Tabla 20). Como se aprecia, existe una alta asociacién entre la
variables. Un analisis funcién lineal discriminante, considerando dos grupos de
coloracién (1- criptico y 2- conspicuo) fue significativo (Wikks’A=0.35, Fp7 =5.31;
P=0.04), siendo la clasificacién de los grupos de un 100%. Haciendo un andlisis
discriminante, estableciendo tres grupos de coloracién (1- L. fuscus, L. lemniscatus, L.

monticola, L. nitidus y P. flagellifer; 2- L. belli, L. chiliensis y L. leopardinus; 3- L

nigroviridis y L. tepuis), se observa una alta discriminacién de los grupos
(Wilks’A=0.035, Fy 12 =13.40; P<0.0002), siendo la matriz de clasificacion de un 100%.
EnlaFig. 17 se muestra el analisis de conglomerados, con UPGMA utilizando distancia
Euclidiana. Se observa que L. nigroviridis y L. tenuis constituyen un grupo que tiene una

distancia al resto de las especies estudiadas de mds de un 70%.

L. befli _I
L. nitidus |
L. chiliensis
L. leopardinus }

L. fuscus 1
P. flagellifer |—————1

L. lemniscatus
L. monticola :_
L. nigroviridis —
L. tenuis |—-1_
(s]

30 40 50 60 70 80 S0
Distancia

2

Fig. 17. Distancia Euclidiana de las especies utilizando UPGMA. Se
utilizaron las variables que intervienen en la etapas de deteccion e identificacion.
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Tabla 20. Componentes principales A considerando solo las variables que estan
directamente involucradas en las etapas de deteccién e identificacion de la presa. B.
Considerando todas las variables incluidas en este estudio.

A B
PC1 PC2 PC1 PC2
Color -0.917] -0.2075
% Act Pre 0.847 |-0.067 0.795 | -0.267
Huida -0.722  1-0.448 -0.6521 0.509

% ActPost | 0.876 |0.171 0.802 | -0.397
CmPFrecSom |-0.787 |0.272 ~-0.800| -0.096
CmFrePost -0.917 [-0.042 | -0.864] 0.295
CmDSom 0.755 |-0.566 | 0.783]| 0.338
CmDPost 0.785 |[-0.418 | 0.774 | 0.063
CmInSom 0.850 [-0.020 | 0.864 | 0.146
CminPost 0.880 |[-0.074 | 0.881| 0.052

Usoneg -0.83 0.459 -0.792 | 0.357
DA -0.374 | -0.650
Nuped 0.679 | 0.594

Color= Conspicuidad de las especies. % Act Pre y % Act Post = Porcentaje del tiempo que los
animales permanecieron en actividad antes y después de la sombra en la arena experimental,
Huida= Frecuencia de animales por especie que huyeron cuando paso Ia sombra del predador. De
las variables fisiolégicas, Cm indica cambio en relacién a la condicién inicial en: frecuencia
respiratoria (Frec.), duracién (D) e intensidad de la respiracién, durante (Som) y despuss (Post)
Usoneg.= Porcentaje de uso total que hicieron los animales en la arena experimental con cinco
colores. DA= Distancia de aproximacién. Nuped= Niimero de predadores en el sitio.

La Fig. 18 rmuestra la posicién de las especies considerando los dos ejes de Ios
componentes principales. Las respuestas conductuales y fisiolégicas, son suficientes para

separar a las especies por su coloracién.
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Fig. 18. Distribucién de las especies estudiadas, basadas en los factores
de los primeros ejes de los componentes principales. Solo se
incluyeron las variables conductuales y fisiolégicas medidas en
el laboratorio. La simbologia de las especies esta en Ia Fig. 4.

Se repitid el andlisis de componentes principales, incluyendo casi todas las
variables utilizadas en este estudio. Dos componentes dieron cuenta del 73.5 % de Ia
variacién (Tabla 20). En la Fig. 19, Se muestra la relacién entre los dos egjes de los
componentes principales. Se observa que la separacién entre la especies es més clara, Por
otra parte, es interesante notar, que de las especies reconocidas como cripticas, P.

flagellifer aparece muy diferente del resto.
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Fig. 19. Distribucién de las especies estudiadas, basadas en los factores de los dos
primeros ejes de los componentes principales. Se incluyen las variables
indicadas en la Tabla 20B. La simbologia de las especies esta en la Fig. 4.
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Parte III Comparaciones Interespecificas Excluyendo el Factor
Filogenético
A. Utilizacién de simulaciones de srboles filogenéticos

En una primera etapa se crearon 1000 4rboles aleatorios. Utilizando cada uno de
estos arboles se establecieron los contrastes independientes estandarizados de Ias
variables medidas en esta tesis (ver Tabla 21). Se obtuvieron las correlaciones entre el
color y el resto de las variables mencionadas. Las correlaciones fueron forzadas a pasar
por cero, debido a que el promedio de la varianza esperada de los contrastes
estandarizados es cero (Martins y Garland 1991). De cada 4rbol se  obtuvo un
coeficiente de correlacién para las distintas variables. Para determinar si al incorporar la
filogenia de las especies, las relaciones obtenidas en la Parte II de resultados se
mantendan, y por lo tanto, establecer la robustez de los datos, se procedié a determinar el
numero de veces (por comparacién) en que la correlacion fue significativa. Se comput6
la frecuencia observada de coeficientes de correlaciones que fueron significativas (< a un
a= 0.05), el cual es normalmente utilizado para probar hipétesis. Este valor fue
comparado con una prueba de Z, contra una frecuencia esperada de 0.5, con una cola. Si
la frecuencia de correlaciones que son significativas al 5%, es significativamente mayor
que una frecuencia de 0.5, indicaria que a pesar de eliminar el efecto que producen las
relaciones filogenéticas, las variables presentan una asociacién. Por otra parte, si la
frecuencia observada de correlaciones que no presento significancia al 5%, fue
significativamente mas baja que una frecuencia de 0.5, Ia prueba estadistica también

muestra significancia. Esto indica que la probabilidad de obtener una asociacién entre las
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variables, una vez eliminado el efecto que podrian producir las relaciones de ancestro,

tiende a cero. Los resultados de Ia simulaciones estdn en ia Tabla 21

Tabla 21 Nimero de correlaciones que tuvieron significancia al 5% (N° C), al
establecer la relacién entre cada variable y Ia conspicuidad de las especies. Se

utilizaron 1000 4rboles filogenéticos generados aleatoriamente.

Signo NeC P

% Act Pre - 676 <<(0.05
Huida + 461 0.041

% Act Post - - 504 0.429

Cambio Act + 93 <<0.05
Latencia + 110 <<0.05
Usoneg + 600 <<0.05
DA + 381 <<0.05
CmFrecSom + 914 <<{.05
CmPFrecPost + 736 <<0.05
CmDSom - 742 <<0.05
CmDDPost - 573 <<(.05
CmintSom - 043 <<0,05
CmlntPost - 979 <<0.05
Daiio Cola + 211 <<(.05
Sobrevivencia - 396 <<0.05
1D + 604 <<0.05
Nuped + 629 <<0,05

Signo = Muestra si la asociacién entre las variables y la conspicuidad de la especies fue positiva
o negativa. Se entrega la significancia de la comparacién del niimero de veces que se observo
significancia y un esperado de 50%. Simbologia de las variables esta en la lista de abreviaturas,

De los 17 grupos de simulaciones, se observa que en 10 de ellos (ennegrecidos),

el nimero de correlaciones que fueron significativas a 5%, fue mayor que lo esperado
por azar. Por otra parte, de Jas correlaciones entre conspicuidad ylas variables
sobrevivencia, distancia de aproximacion, latencia, dafio en Ia cola, cambio de actividad

y huida, se observa que estas relaciones presentaron un bajo mimero de correlaciones
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significativas al 5%. Finalmente, el mimero de correlaciones entre la conspicuidad y la

actividad Postsombra, no difiere de lo esperado, 50%.

B. Utilizando la filogenia de Ias especies

En la etapa final se realizaron las comparaciones interespecificas incluyendo
analisis de contrastes independientes, incorporando la propuesta filogenstica (Fig. 4).
Los resultados de la correlaciones entre la conspicuidad y la distintas variables estan en la
Tabla 22. Se muestran los resultados obtenidos usando los modelos de evolucién de
cambio fenotipico gradual y especiacional.

Considerando el modelo de evolucién gradual del cambio de los caracteres, las
variables que no tuvieron relacién-con la conspicuidad de las especies fueron: dafio en la
cola, latencia, cambio en Ia actividad (post-sombra en relacién a la pre-sombra), cambio
en la duracién de la respiracién durante la sombra y huida. La relacién entre la
conspicuidad de las especies y la actividad Pre-Sombra se muestra en la Fig. 20. La
relacién entre la conspicuidad v la frecuencia de huida durante e] paso de un predador, se
muestra en la Fig. 21, Como se aprecia existe un contraste que causa la no-significancia
entre las variables, el cual corresponde al contraste entre L. chiliensis y L. pitidus, Al
repetir este andlisis excluyendo este contraste, la correlacién se hace significativa
(=0.806; P=0.016). Situacién similar ocurre cuando se analiza la rela;:ién entre

conspicuidad y latencia (Fig. 22). Al eliminar el contraste de L. chiliensis vy L. nitidus, la

correlacién se hace significativa (1=0.737; P=0.037). Finalmente, al excluir este
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contraste, Ja relacion entre la frecuencia de huida y el cambio en la frecuencia respiratoria

durante la sombra, es significativa (r=0.88; P=0.004).

Tabla 22 Correlaciones entre la conspicuidad de las especies y las
distintas variables conductuales y fisiologicas medidas, utilizando
contrastes independientes. A. Utilizando un modelo de evolucion gradual de
los caracteres. B. Utilizando un modelo especiacional de cambio evolutivo de
los caracteres.

A | B’
r | P r P
% Act Pre -(.90 0.001 -0.77 0.014
Huida 0.53 0.138 0.61 0.080
% Act Post -0.87 0.03 -0.69 0.042
Cambio actividad -0.3 0.433 -0.27 0.480
Latencia 0.58 0.10 0.31 0.420
Usoneg 0.82 0.007 0.67 0.050
Usoblan PS -0.82 0.007 -0.73 0.027
DA 0.86 0.03 0.73 0.026
CmFrecSom 0.85 0.04 0.90 0.001
CmFrecPost 0.89 0.001 0.82 0.007
CmDSom -0.53 0.142 -0.79 0.011
CmDPost -0.77 0.02 -0.76 0.018
CmiIntSom -0.90 0.001 -0.88 0.017
CmIntPost -0.86 0.003 0.82 0.007
Daiio Cola 0.50 0.17 0.51 0.166
Sobrevida -0.78 0.01 -(.59 0.09.
ID . 0.89 0.002 0.82 0.007
Nuped -0.89 0.001 -0.78 0.013

Especificaciones respecto a las variables, igual que en las Tablas 20 y 21.
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Fig. 20. Relacién entre la conspicuidad de las especies y Ia
actividad Pre-Sombra, utilizando. contrastes
independientes (modelo de evolucion gradual de los
caracteres).
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Fig. 21. Relacién entre la conspicuidad de las especies y

frecuencia de huida de las especies durante el paso del
predador aéreo, utilizando contrastes independientes
(modelo de evolucién gradual de los caracteres). La flecha
indica €l confraste correspondiente a L. chiliensis y L.
nitidus.
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Fig. 22. Relacion entre la conspicuidad de las especies y latencia

registrada después del paso del predador aéreo, utilizando
contrastes independientes (modelo de evolucién gradual de los
caracteres). La flecha indica el contraste correspondiente a L.
chiliensis y L. nitidus.
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En las Fig. 23 a 25 se muestran la relacién entre la conspicuidad de las especies y el
cambio de Ia frecuencia respiratoria durante el paso del predador aéreo, la distancia de

aproximacién y el ntunero de predadores potenciales que tendria cada especie.
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Fig., 23. Relacién entre la conspicuidad de Ias especies y el
cambio de la frecuencia respiratoria durante el paso
del predador aéreo (respecto a la condicién inicial),
utilizando contrastes independientes (modelo de
evolucion gradual de los caracteres).
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Fig. 24. Relacién entre la conspicuidad de las especies y la

distancia de aproximacién, utilizando contrastes
independientes (modelo de evolucién gradual de los
caracteres).
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Fig. 25. Relacién entre la conspicuidad de las especies y el
nimero de. potenciales predadores que tendria cada
especie, utilizando contrastes independientes (modelo
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Asumiendo un modelo especiacional de cambio evolutivo fenotipico, la tendencia en
cuanto a la significancia de las relaciones entre conspicuidad y las distintas variables es la
misma, con excepeidn de la huida.

Considerando los resultados con la eliminacién del efecto filogenético, se concluye
que existen asociaciones que presentan una alta ;obustez, es decir, independiente de la
metodologia y de los supuestos de cambio evolutivo de los caracteres, se observan altas
correlaciones. Estas fueron la relacién entre la conspicuidad de la especies ya: los
cambios en la frecuencia e intensidad de la respiracion (respecto a la condicién inicial),
durante y después de la sombra, b- cambio en la duracion de la respiracién después de la
sombra, c- actividad pre y post sombra, d- uso total del substrato negro y e- intensidad
de depredacién y nimero de predadores. Por otra parte, ambos métodos no revelaron
asociacién entre la conspicuidad y las variables latencia, frecuencia de dafio en la cola,
cambio de actividad. Las relaciones que no fueron consistentes entre los distintos tipos
de anilisis excluyendo el efecto filogenético, fueron las correlaciones entre conspicuidad
y las variables duracion de la respiracién durante la sombra y distancia de aproximacién.

Por otra parte, como ya se explico mas arriba la frecuencia de huida resulté ser

significativa cuando se elimina un contraste del anilisis (L. chiliensis y'L. nitidus).
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DISCUSION

.La depredacion es una de las interacciones bidticas que ocurren en las
comunidades. Esta interaccion estd definida como: un organismo (presa) es consumido
por otro organismo (predador), estando Ia presa viva al momento en que el predador Ia
ataca por primera vez (Begon et al. 1990). En términos generales los predadores afectan
la distribucién y abundancia de sus presas, y vice versa, efectos que son de importancia
central en ecologia (Begon et al. 1990). De hecho, la depredacién puede ser un factor
importante de seleccion natural de las especies presas (Endler 1986), siendo considerada
como una fuerza selectiva importante en la evolucién de distintos caracteres
conductuales de las presas (Lima y Dial 1990, Grill y Juliano 1996).

La conducta de un predador frente a su presa puede ser dividida en cinco etapas
sucesivas: deteccion, identificacién, aproximacién, subyugacién y consumo (Endler
1986). Las presas responden evolutivamente a la presién de depredacién, ya sea
utilizando con mayor frecuencia hébitats donde no forrajean sus predadores -mecanismo
de evasién del predador-, o reduciendo la probabilidad de una depredacion exitosa,
cuando ellos estdn dentro del campo perceptual del predador -mecanismo
antidepredatorio- (Brodie et al.1991). Los mecanismos antidepredatorios interrumpen la
cadena de depredaci6n, en alguna de sus etapas, aun cuando los mecanismos de evasién
al predador, pueden ser considerados como parte de los mecanismos antidepredatorios,
de la fase de deteccién (ver Endler 1986). Esta tesis se ha centrado bdsicamente en

aquellos mecanismos antidepredatorios relevantes en las etapas iniciales de Ia cadena de
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depredacién, esto es, deteccion e identificacion de Ia presa, los que seran discutidos a
continuacion.

Cabe mencionar que esta tesis no se centra en las variaciones locales de las
distintas variables analizadas, las cuales por cierto son reales. De hecho en Chile, existen
antecedentes en lagartos, respecto a variaciones intraespecificas en la frecuencia de
dafio en la cola (Medel et al.1990) y en respuestas fisiologicas y conductuales (Labra y
Leonard 1996b). Estas variaciones han sido asociadas a diferencias en las tasas o riesgo

de depredacion,

I. Andlisis intraespecifico de las respuestas antidepredatorias.

Los aspectos més relevantes de los resultados intraespecificos son discutidos en
forma integral en la seccién siguiente. Estos bésicamente fueron presentados para
mostrar el comportamiento de cada especie, y la discusién fundamental puede ser
extrapolada de la discusion de los resultados interespecificos. Por tal razén, estos
resultados no serdn discutidos en mayor extensién. Sin embargo, cabe destacar que las
distintas especies mostraron grado;s variables de correlacion entre las diversas variables
medidas, en condiciones de laboratorio. Por ejemplo, solo algunas especies mostraron
una ‘correlacién significativa entre la actividad post-sombra medida en la arena
experimental y la latencia, correlaciones que resuitaron ser significativas en los analisis

H

interespecificos.
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IL. Comparaciones Interespecificas

1. Efecto del tipo de andlisis en las conclusiones

Los distintos anilisis interespecificos (sin exclusion del efecto filogenético, con
gene;acién de érboles aleatorios y utilizando una propuesta filogenética) arrojen
resultados similares. Esto indica una alta robustez de las relaciones que aqui se
presentan. En los ltimos afios se ha producido un fuerte debate en Ia literatura, respecto
a la forma adecuada de realizar las comparaciones interespecificas (i.e Martins y Hansen
1996), estableciéndose la necesidad de realizar estas comparaciones incluyendo alguna
metodologfa que asegure que los patrones adaptativos de'los caracteres bajo anslisis, no
se deban a que los taxa estudiados presentan similitudes, debido a que comparten un
ancestro comin (i.e Diaz-Uriarte y Garland 1996). Sin embargo, también se ha discutido
si las comparaciones interespecificas que incorporan la filogenia de los taxa en estudio,
realmente mejora la conclusiones adaptativas. Esto, considerando que algunos estudios
no encuentran diferencias entre los resultados finales, cuando se analizan los datos
crudos o utilizando contrastes independientes (Ricklefs y Starck 1996).

En este estudio, centrdndose en los anélisis en los cuales se excluyo el efecto de la
filogenia (con una propuesta filogenética y con arboles aleatorios), se observa que existe
una asociacién entre las distintas variables y la conspicuidad de las especies. Por otra
parte, la propuesta filogenética utilizada carecia de tiempos de divergencia, y por lo
tanto, existe incertidumbre respecto al largo de las ramas del 4rbol filogenético. Sin
embargo, ufilizando dicha propuesta, y asumiendo tanto una evolucién gradual como

especiacional de cambio de los caracteres (Martins 1993), los resultados son similares,

aun cuando, los valores de las correlaciones utilizando un modelo de evolucién
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especiacional de cambio fenotipico, son levemente mas bajos, que los obtenidos con el
modelo de evolucién gradual. Las diferencias fundamentales se observan en los
resultados de Ia relacion de la coloracién de las especies y el cambio en la duracién de la
respiracion durante la sombra, asi como en la relacién con la frecuencia de huida
durante el paso del predador. Respecto a esta Gltima asociacidén, como ya se hizo notar
en los resultados, resulta significativa al eliminar un contraste del andlisis. En este caso
especifico, esto seria un indicador de que otras variables, no consideradas en este
estudio, que serfan relevantes en la conducta de huida, como por ejemplo la estructura
del habitat. Esto serd discutido nuevamente en la seccién correspondiente (Bii).

Por otra parte, comparando los resultados de la generacién de arboles aleatorios y
utilizando contrastes independientes asumiendo una evolucién gradual, la discrepancia
fundamental se observa en Ia relacién entre la coloracién de la especies y Ia distancia de
aproximacion. A pesar de estas diferencias relativamente menores, en la discusién se
asume basicamente que la propuesta filogenética es correcta, con una evolucién gradual
de los caracteres estudiados en esta tesis.

2. Asociacion entre la coloracion de las especies y distintas variables

La coloracién como defensa, es un mecanismo que actiia en las etapas iniciales de
la cadena depredatoria -deteccién e identificacién- (Endler 1986) y puede ser de dos
tipos, aposeméticas y cripticas. Las coloraciones aposemiticas o llamativas, hacen que
las presas sean evidentes para un predador de orientacion visual (Pc.;ugh 1988). Tales
coloraciones actian como un freno de la cadena depredatoria debido a que estin

asociadas, directa o indirectamente, con un cierto grado de toxicidad (o mal sabor) de la
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presas. La asociacion indirecta es conocida como mimetismo Batesiano (Pough 1988),
en la cual una especie no téxica presenta la coloracién de alguna especie toxica. Las
coloraciones defensivas opuestas, corresponden a las coloraciones cripticas, las que le
permiten a la presa confundirse con el hébitat que ocupan (Endler 1978), disminuyendo
la probabilidad de que un predador de orientacién visual, detecte a la presa.

Las 10 especies a las que se les determiné el contraste de su coloracién con el

substrato donde fueron avistadas, pueden separarse en dos grupos: conspicuas (L.

leopardinus, L. monticola, L. nitidus y P. flagellifer). Sin embargo, dentro del grupo de
especies consideradas cripticas, es posible hacer una subdivisién: a- altamente cripticas

(L. fuscus, L. lemniscatus, L. monticola, L. nitidus y P. flagellifer) y b- cripticas (L.

belli, L. chiliensis y L. leopardinus). Hasta ahora en Chile solo se habfa descrito que

algunas especies del género Liolaemus, presentan coloraciones cripticas (Donoso-

Barros 1966, Jaksic y Nufiez 1979), sin que existiera una cuantificacion de la cripticidad
de las especies. No obstante, estos antecedentes constituian un indicador de que dichas
especies estarfan sometidas a una cierta presién de depredacion por parte de predadores
visuales (Endler 1978). Por otra parte, existen antegedentes de que los patrones de
coloracién pueden representar un balance entre la seleccién por cripsis (por predadores)
y seleccién por conspicuidad (por hembras) (Endler 1987). De hecho, dos de las 10
especies estudiadas en esta tesis, L. pigroviridis y L. tenuis, presentaron dimorfismo
sexual; los machos de estas especies presentan coloraciones més conspicuas y mayores
tamafios corporales, que las hembras. Por esta razém, solo se trabajé con los machos,

aun cuando, existen antecedentes de que a lo menos machos y hembras de L.
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nigroviridis, no presentan diferencias fundamentales en sus respuestas conductuales y
fisiologicas, medidas en el laboratorio (Labra y Leonard 1996).

Debido a que las tablas Munsell han sido disefiadas para la visién humana,
Bennett et al. (1994) critican su uso para la determinacién del color de los animales,
cuando se intentan hacer proposiciones respecto a la relevancia de los patrones de
coloracién, como caracteres involucrados en procesos de seleccion natural o sexual. La
visién humana puede presentar importantes diferencias con el espectro visual de otros
animales (tales como los agentes selectivos de las coloraciones estudiadas), siendo que
ademas los humanos, no tienen la capacidad de reconocer el espectro UV, Debido a
esto, se recomienda el uso de un espectrofotémetro (Endler 1990), aun cuando por
gjemplo, Zuk y Decruyen (1994) obtienen resultados similares cuando analizan el éxito
reproductivo en aves, en funcion de su coloracién, utilizando mediciones obtenidas con
espectrofotémetro y tablas Munsell. Por otra parte, Zuker (1988), argumenta que el uso
de tales tablas, constituye un método rdpido y preciso para documentar cambios de
coloracién. En este estudio, a pesar de los sesgos que pudieran tener las determinaciones
de la coloracién de los animales y sus substratos, utilizando las tablas Munsell, los
patrones conductuales y fisiologicos muestran una fuerte asociacién con la conspicuidad
de las especies, medida con estas tablas. En lo que se refiere a cripsis e identificacién de
la presa, es probable que el componente UV del espectro de emisién de las superficies

medidas, sea poco significativo.
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2.1 Tasas de depredacion
A. Modelos de Plasticina

Las interacciones predador-presa son dificiles de observar en condiciones
naturales. Debido a esto, la efectividad de los mecanismos antidepredatorios de las
presas es cominmente estudiada en arenas experimentales simples (i.e. Medel et al.
1988), manipulando los atributos de las presas (ie. Gotmark y Olsson 1997) o
utilizando modelos que semejen a los organismos en estudio (i.e. Castilla y Labra 1998).
Dentro de esta vltima metodologia, el uso de modelos de plasticina que simulen a las
presas ha permitido analizar el efecto que tendrian distintos atributos de las presas en
sus tasas de depredacion, como por ejemplo los patrones de coloracién de las presas
(Brodie 1993, Brodie y Janzen 1995, Brodie y Moore 1995, Janzen y Brodie 1995). En
este trabajo. se compararon las tasas de depredacién de lagartijas de plasticina de
coloraciones cripticas y conspicuas. Estas simularon las coloraciones de L. nigroviridis y
L. belli, en Ia localidad de Farellones (hdbitat de ambas especies), donde solo existen
predadores de orientacién visual (rapaces). A pesar de que las tasas de depredacion
sufridas por ambos tipos de modelos fueron bajas, aquellos modelos de coloraciones
conspicuas fueron més atacados, tanto por rapaces como por otros organismos.,

Los modelos de plasticina, a diferencia de los lagartos, obviamente no tienen un
componente conductual que les permita el escape, y por lo tanto, no tienen la capacidad
de reducir ‘sus tasas de depredacion. Esto implica que los resultados de ataques por
rapaces a los modelos de plasticina, son un indicador de la tasa méxima relativa de
depredacién, que tendrian ambos morfos en el sitio donde fueron realizados los

experimentos. El hecho de que los modelos conspicuos y similares a L. nigroviridis,
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fueran mds atacados por rapaces indica que en este sitio L. nigroviridis seria mAs
depredada que L. belli, en funcion de su coloracién, sin considerar sus conductas
antidepredatorias. Esto se reafirma con las mayores intensidades de depredacién
registradas para L. nigroviridis (ver més adelante).

De las observaciones hechas de Buteo polyosoma en esta zona de estudio, en

una de ellas se observé a un individuo transportando en sus patas a un ejemplar de L.
nigroviridis. Esto hace descartar la posibilidad de que los modelos conspicuos hubiesen
sufrido mds ataques, solo por ser elementos llamativos en el terreno, y por tanto, gue
solo se estuviese registrando una conducta de “curiosidad” por parte de las rapaces.
Ademss, dado que las rapaces son predadores de orientacién visual, se descarta la
posibilidad de que el ataque diferencial a los modelos, sea producto de diferencias en la
composicion quimica de-las plasticinas, y por lo tanto, que estas hubiesen sido atractores
diferenciales para las rapaces. En cuanto a los ataques totales sufridos por ambos
modelos, estos también fueron mayores en los modelos de plasticina conspicuos. Sin
embargo, considerando que lagartos y ratones tienen orientacién quimica ademés de la
visual, no es posible descartar completamente que el mayor mimero de ataques hechos
por egtos anirnales; (no-rapaces) a los modelos conspicuos no se deba ademids, a
diferencias en la composicidon quimica de los pigmentos de ambos modelos. Por otra
parte, este ataque diferencial sobre los modelos de plasticina, indica que distintos taxa
estén percibiendo como conspicuos, aquellos colores que reconoci como tales, durante
las etapas de estimacién de la conspicuidad de los lagartos.

Se concluye que los lagartos de coloraciones conspicuas tendrfan mayores tasas

y riesgo reales de depredacion, a lo menos por parte de predadores visuales.
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B. Intensidades de depredacion de las especies

La mtensidad de depredacion de las distintas especies fue calculada usando los
datos de la frecuencia de dafio en Ia cola y la sobrevivencia de las especies, estimada a
partir del porcentaje de animales recapturados, respecto al total de animales marcados
(Schoener 1979, Medel et al. 1990). Considerando los anilisis hechos utilizando los
contrastes fndependientes y por tanto, descontando el efecto que pudiera producir la
filogenia en las relaciones entre las distintas variables, el grado de conspicuidad se
correlaciond positivamente con la intensidad de depredacion. Esto indica que
efectivamente, como se analizé a través del uso de los modelos, las especies conspicuas
tendrfan mayores tasas de depredacion, es decir, mayores riesgos reales de depredacion.
Esto se avala por diferentes estudios que indican que predadores de distintos taxa,
seleccionan presas con mayor grado de conspicuidad (Smith y Watson 1972, Slagsvold
et al. 1995, Gotmark y Olsson 1997). No obstante, algunos trabajos experimentales no
ban detectado diferencias en las tasas de depredacidon de morfos con distintos colores
{Simon y Barbara 1983, Olsson 1993).

El grado de la conspicuidad de las especies se relaciond positivamente con la
diversidad de predadores avistados en el sitio. Endler (1978) propone que el grado de
cripsis o calidad de correspondencia de un organismo con su substrato, sera
proporcional a Ia intensidad de depredacidn, por parte de un predador visual. Con estos
antecedentes, se establece que las especies cripticas tendrian mayor riesgo potencial de
depredacion. Esto es relevante puesto que en este estudio solo se incluyé el efecto del

namero de predadores. Probablemente un indice que incorpore, diversidad, densidad y
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eficiencia de depredacion de cada uno de los predadores, reflejarfa de una forma mas
adecuada, la relacion entre depredacion y la conspicuidad de las especies.

Otro aspecto que no fue medido en terreno, fue la complejidad de los distintos
ha'.bitatls. Sin embargo, es interesante notar que la aparicién de las coloraciones
conspicuas ocurre en hébitats que presentan no solo menor nimero de predadores, sino
que ademds tienen mayor densidad vegetacional, como en El Pangue, lugar donde se
colecto a L. chiliensis y L. tenuis. Estas especies normalmente son encontradas en
asociacion con arbustos y drboles, respectivamente (Donoso-Barros 1966). Por otra
parte, en la localidad de Farellones, habitan L. belli, L. leopardinus y L. nigroviridis, las
otras especies que presentaron grados mayores de conspicuidad. Este hébitat aun
cuando no tiene una cobertura vegetacional importante, presei;ta una alta complejidad
debido a que existen numerosas piedras sueltas, lo que finalmente redunda, en un
incremento en el niimero de refugios para estas especies. Los antecedentes indican que
en habitats mas complejos se reduce la probabilidad de encuentros con predadores y por
tanto también se reduce la tasa de mortalidad de las presas (Babbitt y Jordan 1996),
debido a que la cobertura: a- aumenta la disponibilidad de refugios para las presas (Stein
y Magnuson 1976), b- aumenta la dificultad para el desplazamiento del predador o c-
disminuye la visibilidad del predador (Werner et al.1983). En este caso, esto implica que
la intensidad de seleccion por un depredador de orientacién visual, no solo serfa
dependiente de la diversidad de los predadores presentes, sino que ademds, la
complejidad del habitat se perfila como un factor modulador de la presencia de
predador. Medel et al. (1990) proponen que en lagartos Liolaemus no solo los atributos

de las presas darian cuenta sus intensidades de depredacién, sino que las caracteristicas
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del habitat también serfan importantes en explicar las tasas de depredacién diferencial de
las especies. Ambos factores, caracteristicas del habitat y a lo menos diversidad de
predadores, estarian interactuando en la evolucién de las coloraciones como
mecanismos antidepredatorios. Un bajo nimero de predadores y/o una alta complejidad
del habitat, permitirfa la evolucién de las coloraciones conspicuas.

La evoluci6n de coloraciones altamente conspicuas en los machos de las especies

L. tenuis y L. nigroviridis, solo serfa posible bajo condiciones en las cuales la presién de

depredaciél% se reduce, y probablemente, asociado a un aumento en la seleccién sexual
por parte de las hembras. Por otra parte, las coloraciones de estas especies tienen
predominio de colores azules y verde-azules. Se ha propuesto que estas coloraciones
serian adaptativas, debido a que son conspicuas a corta distancia, pero mucho menos
visibles a mayores distancias, esto, en comparacién con colores rojos y amarillos
(Arnold 1988). Notese que los machos de algunas de las especies de Liolaemus
estudiadas (L. monticola, L. lemniscatus y L. nitidus), presentan durante la época
reproductiva, coloraciones rojizas en los flancos (Obs. Pers.). Estas especies cohabitan
con un alto mimero de potenciales depredadores, por lo que la aparicién de coloraciones
llamativas, se restringiria a secciones especificas del cuerpo de los animales, exhibidas en
las interacciones sociales. De esta forma se minimizarfa la posibilidad de ser conspicuo
para un depredador aéreo y visual.

Una de las variablesﬁque incorpora el indice de intensidad de depredacién, es la
frecuencia de dafio en la cola. Algunos autores han propuesto el uso de la frecuencia de
dafio en la cola como un estimador de la intensidad de depredacién (Schall y Pianka

1980). Bajo el supuesto de que todas las especies estudiadas en esta tesis, tienen la
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misma capacidad para perder la cola (sin embargo ver Arnold 1988), es esperable una
relacion entre el grado de conspicuidad de las especies y Ia frecuencia de dafio en la
cola, relacién que no fue encontrada. El tinico patrdn claro es la alta frecuencia de dafio
en la cola observada en L. pigroviridis (91.4%). Sin embargo, L. fuscus, una especie
criptica, también presenta una alta frecuencia de colas cortadas (69%). Observaciones
de terreno indican que esta especie tiene una alta facilidad para perder la cola. Esto
implica que la ausencia de relacion entre coloracién de las especies y dafio en la cola es
atribuible entre otras, a que no todas las especies tienen igual capacidad para perder la
cola. No obstante, no es posible olvidar que el dafio en la cola no solo puede ser
atribuido a depredacion; éste también puede ser observado a raiz de interacciones
sociales (ver Arnold 1988). Finalmente, la frecuencia de colas cortadas estaria mas
relacionada con la ineficiencia de los predadores en la captura y consumo de una presa,
teniendo los distintos predadores, distintas eficiencias de captura (Jaksic y Greene 1984,
Medel et al.1988). Por lo tanto, dado que las distintas especies no cohabitan con las
mismas especies de predadores, no es posible, obtener un relacién clara entre ambas
variables.

La conspicuidad de Ias especies presenté una relacidn significativa con la
sobrevivencia de las especies, estimadas a partir de la proporcién de individuos
recapturados. En Chile no existen estudios de tablas de vida de las distintas especies,
con anlisis de sus longevidades ni de sus tasas de mortalidad. Sin embargo, es muy
probable que las distintas especies tengan distintas longevidades, y por lo tanto

presenten distintas tasas de mortalidad, no atribuibles directamente a factores de

depredacién. Si la probabilidad de muerte después de la época de reproduccién difiere

|
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entre las especies, y considerando que las recapturas en este estudio se hicieron hacia
fines de la estacion de actividad, es posible que la sobrevivencia registrada esté
sobrestimando el efecto de la depredacién. Otro aspecto no considerado en el estudio de
marcaje y recaptura, es la capacidad de migracion de los individuos (o poblaciones). Los
sitios no estuvieron cerrados al movimiento de los animales, y es probable que las
especies tengan distintas capacidades de desplazamiento. Esto implica que animales
marcados no serian recapturados, no porque hubiesen muerto por efecto de la
depredaci6n, sino que simplemente por que se hubiesen desplazado a sitios aledafios.
De hecho, en Iz etapa de marcaje en L. nigroviridis se dio por concluida, cuando no se
reclutaron nuevos individuos. Como se observa en Ja Tabla 1 de recaptura, pocos
individuos fueron, recapturados, existiendo una alta captura de nuevos individuos en la
etapa de recaptura.

El andlisis de la relacién entre coloracion e intensidad de depredacion sin excluir
el efecto de Ia filogenia, eliminando a L. nigroviridis del analisis, no mostré una
correlacién entre ambas variables. Con los antecedentes presentados, se pone en duda la
utilidad del indice de intensidad de depredacién, aun cuando los anglisis filogenéticos si
muestren un efecto. Probablemente, experimentos en los cuales se cierre la posibilidad
de migraciones de los lagartos o se utilicen transmisores, podrian dar una mejor
resolucion de la intensidad real de depredacitn de las distintas especies.

Los resultados aqui presentados de intensidad de depredacién distan bastante de
las estimaciones realizadas por Medel et al. (1990). Estos autores obtuvieron
comparativamente menores intensidades de depredacién, que las registradas en este

estudio, bésicamente debido a que obtuvieron un mayor porcentaje de recaptura, y por
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lo tanto, mayores sobrevivencias. Las explicaciones a estas diferencias no son claras. Sin
embargo, estas podrian ser atribuidas a que Medel et al. (1990), utilizaron periodos més
extensos de marcaje y recaptura, lo cual pudo incidir directamente en que ellos
aumentaran la probabilidad de recaptura, y por lo tanto, la obtencién de mayores tasas
de sobrevivencia, con la consiguiente estimacién de menores indices de intensidad de
depredacién. Considerando los valores de intensidad de depredacién obtenidos por
Medel et al. (1990) de cinco de las 10 especies estudiadas en esta tesis (L. fuscus, L.
le;nniscatus, L. monticola, L. Jeopardinus y L. belli), no se encontrd correlacién (sin

exclusién del factor filogenético) de esta variable, con el color de los animales (r=-0.49,

P=0.44). Sin embargo, Medel et al. {(1990) no incluyeron ni a L. tenuis ni a L.

nigroviridis, que son las especies que presentaron mayor conspicuidad,

Se concluye que las especies mas cripticas, tienen menores intensidades de
depredacién, aun cuando, se discute la efectividad de este indice como evaluador real de
la intensidad de depredacién. Por otra parte, un mayor riesgo de depredacion (nfimero
de predadores con los que cohabitan las distintas especies) se traduce en un aumento en

la frecuencia de especies con coloraciones cripticas.

2Son comidas las lagartijas en Chile?, ;Discriminarian los predadores a los lagartos
en funcidn de sus coloraciones ?
Dentro del gremio de los predadores de lagartos chilenos de la zona central, se

encuentran otros reptiles (Callopistes palluma, Philodryas chamissonis y Tachymenis

chilensis), aves rapaces y el zorro Pseudalopex culpaeus (Donoso-Barros 1966, Jaksic et

al. 1981, 1982). De las rapaces que consumen en mayor frecuencia lagartos destaca
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Falco sparverius, con frecuencias de consumo de lagartos que van entre un 8.2% a un

29.1% (Jaksic et al. 1981, Simonetti et al.1982, Figuera y Corales 1996). Como ya se
explic6 esta fue la razén por la cual en los experimentos conductuales y fisiol6gicos se
utiliz Ia silueta de este rapaz.

Tanto el zorro como las aves rapaces son predadores de orientacién visual
teniendo visién en colores (Jacobs 1993, Bennett et al. 1994), lo cual implica que las
coloraciones de los lagartos podrian ser relevantes como mecanismos antidepredatorios.
Por otra parte, los antecedentes indican que tanto las rapaces como el zorro en Chile,
incorporan a los lagartos en sus dietas en us bajo porcentaje (Jaksic et al. 1982). Jaksic
et al.1982 plantean que los lagartos en Chile en comparacién con otros paises
Mediterraneos, no son consumidos en funcién de su abundancia, puesto que la
abundancia de micromamiferos serfa lo suficientemente alta como para que las rapaces
consumieran preferentemente estas presas antes que lagartos. Sin embargo, es posible
postular que ademés los mecanismos antidepredatorios de estos lagartos, estarfan siendo
eficientes en detener tempranamente la cadena de depredacién.

Probablemente las aves sean los predadores mas importantes de los reptiles
(Greene 1988, Martin y Lépez 1990, 1996), afectando la evolucién de sus mecanismos
antidepredatorios, debido a que son cazadores basicamente de orientacién visual. Mas
atn, estos predadores tendrfan un mayor impacto en las poblaciones presas de reptiles, a
pesar de que estos puedan constituir una pequefia fraccién de la dieta, dado que tienen
mayores r(;querimientos energéticos, en comparacién con un herpetéfago ectotermos

(Greene 1988). Esto implica que afin cuando los antecedentes indiquen que en nuestro

pais las rapaces incorporan en un bajo porcentaje a los lagartos en su dieta (Jaksic et
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al.1981), esto no significa que estos predadores, no constituyan una fuerza de seleccién
importante para la evolucién de mecanismos antidepredatorios en lagartos, contra
l;redadores visuales. De hecho, bajo condiciones experimentales, en un estudio
comparativo de la eficiencia en la captura de tres predadores de lagartos en Chile (Falco

sparverius, Phlllodrvas chamissonis y Callopistes palluma), indica que el rapaz resulté

ser el predador mas eficiente de los tres, capturando el 100% de las presas (lagartos)
ofrecidas (Medel et al.1988). Por otra parte, el hecho de que algunos de los predadores
de lagartos en Chile sean ineficientes, resulta ventajoso puesto que justamente una
depredacién no exitosa e's la que seria necesaria para la evolucién de los caracteres de
los mecanismos antidepredatorios (Sih 1985).

Respecto a la dieta de las culebras Phillodryas chamissonis y Tachymesis
chilensis, ambas especies pertenecientes a la familia Colubridae, se sabe que P,
chamissonis consume més lagartos que T. chiliensis (Greene y Jaksic ’1992). Estudios
realizados en otros Colubridos indican que aun cuando estds especies tienen orientacion
quimica para el reconocimiento de Ia presa, utilizan preferentemente Ia visién para cazar
(Chiszar et al. 1981, En: Heinen 1994b, Drummond 1985, Teather 1991, Heinen
1994b), o que el reconocimiento visual es importante para el aprendizaje quimico
(Terrick et al. 1995). Apoydndome en la proposicién de que miembros de una misma
familia tendrfan similitud en ciertos caracteres, es posible postular, que las culebras
chilenas de la familia Colubridae, también usarian preferentemente la vision para cazar.
Con estos antecedentes y considerando que P. chamissonis es el ofidio que incorpora en

mayor proporcion lagartos en su dieta, se realizaron algunos experimentos preliminares,

tendientes a analizar si esta especie seleccionaria a su presa en funcién de la coloracién.
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El disefio consisti6 en colocar en un terrario un ejemplar de P. chamissonis y en forma
simultdnea (aunqile inicialmente separados por una barrera) un macho de L. tenuis
(conspicuo) y otro de L. monticola (altamente criptico). Luego de un periodo de
habituacién al terrario, se permiti6 el enfrentamiento del predador y sus presas, las
cuales no tenfan la posibilidad de refugiarse, ni de escapar. Se observé que de un total
de seis exI;;eﬁmentos, en cinco de estos la culebra atacé y consumié al macho de L.
tenuis. En primera instancia estos datos indicarfan que efectivamente P. chamissonis
seleccionaria a su presa, en funcién de su coloracién, y que la coloracién criptica de L.
monticola, seria un mecanismo antidepredatorio efectivo, en reducir su depredacién, en
comparacién con una presa conspicua como L. tenuis. Sin embargo, en estos
experimentos no se cuantificé la tasa de movimientos de ambas especies, estimulo visual
que también es importante en la detecg_:ién de la presa (ver mas adelante). Por lo tanto, si
L. tenuis presentd una mayor tasa de movimientos que L. monticola, es posible que esta
especie hubiese sido més atacada por la percepcion de los movimientos, antes que por el
color.

Los antecedentes de la dieta del Teido Callopistes palluma, otro reptil propuesto
como herpetéfa;go, son variables. Donoso-Barros (1966) lo sefiala como comedor de
lagartos pequefios e insectos. Fuentes (1976) sugiere que seria principalmente herbivoro.
Por otra parte, se ha reportado que C. palluma consume en un alto porcentaje roedores
(Mellado 1982) o carrofia de roedores (Simonetti y Yénez 1984) y, finalmente Castro et
al. (1991) sefialan que este Teido consume bésicamente insectos. En conjunto, estos

]

antecedentes indican que C. palluma no podria ser considerado como un predador

- importante de lagartos. No obstante, permanece la pregunta de si podria discriminar a

¢
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sus presas por su coloracion. Es decir, si las coloraciones cripticas de los lagartos
podrian ser también un mecanismo antidepredatorio contra C. palluma. La tnica
evidencia indirecta es que el Teido Cnemidophorus tigris, tiene la capacidad de
discriminar colores (Benes 1969). A la luz de estos antecedentes es posible postular que
aun cuando C. palluma, no incorpore con una frecuencia importante lagartos en su dieta,
podrian seit’;ccionar estas y otras presas, en funcién de sus coloraciones.

En conclusién, los antecedentes indican que los distintos predadores de los
lagartos estudiados en esta tesis, podrian discriminarlos en funcién de sus coloraciones.
Esto implica que Ias coloraciones de estas presas efectivamente podrian tener alguna

incidencia en sus tasas de depredaci6n.

2.2, Conducta
A- gSeleccionan las especies la coloracion del substrato ?

Las presas pueden minimizar el riesgo de depredacion si seleccionan substratos
donde se maximice la probabilidad de que un predador no las descubra. De hecho, en
distintos taxa se ha reportado que las presas seleccionan substratos, donde serian menos
conspicuas (i.e G1]hs 1982, Mercurio et al. 1985, Annett 1989, Feltmate y Williams
1989, Hemen 1994b). Probablemente el estudio mas clésico de la relacién entre
substrato utilizado y tasa de depredacién de las presas, sea el efemplo de melanismo
industrial, en la mariposa Biston betularia (Kettlewell 1955, en Alcc;ck 1993).

Supuestamente los lagartos tienen capacidad de discriminar colores (Cooper y
Greenberg 1992). Ademds, muchos lagartos se caracterizan por presentar parches de

coloraciones brillantes los que son exhibidos durante interacciones sociales (Cooper y
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Greenberg 1992, Rebolleldo et al. 1997), lo cual reafirma la proposicién de visién
cromadtica en estos organismos (Cooper y Greenberg 1992). Considerando estos
antecedentes, se disefi6 una arena experimental para determinar si las especies eran
capaces de seleccionar algin color en particular, que les permitiera ser mas cripticas.
De estos resultados, se observé una asociacién entre el grado de conspicuidad de las
especies ).r&la frecuencia con que estos utilizaron los substratos de coloracién negra,
tanto considerando el total de los datos, como aquellos registrados antes del paso de la
sombra. Un substrato obscuro, especificamente el negro, puede ser visto por un lagarto
como un siti9 sin luz, y por lo tanto, un refugio. Estos resultados reafirman la propuesta
de que las especies mds conspicuas perciben mayor riesgo real de depredacién. Sin
embargo, después del paso de la sombra, no se observd una relacién entre ambas
variables. Esto puede explicarse, por el hecho de que algunas especies, como L.
nigroviridis, L. Jeopardinus y L. belli seleccionaron el color azul. Estos resultados son
poco claros, ¥ solo es posible proponer que L. nigroviridis, selecciona un substrato
similar a su propia coloracién. Sin embargo, no existe una explicacién de porque las
otras especies también seleccionaron un substrato azul,

Por otra parte, el substrato blanco tuvo una baja frecuencia de ocupacioén por las
distintas especies, aun cuando se observé una relacién negativa entre el uso de este
substrato y la conspicuidad de Ia especies. Estos resultados reafirman el plantearniento
de que las especies de coloraciones conspicuas perciben mayor riesgo real de
depredacién, evitando con mayor frecuencia el usc; de substratos que aumenten su

conspicuidad. Posterior al paso de la sombra, también existe una relacién entre la

conspicuidad de las especies y el uso de este sector, incrementéndose Ia relacién entre
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las variables. Sin embargo, los resultados de uso del negro y blanco, son los tmnicos
aspectos claros respecto a la seleccion de substratos. Por otra parte, éstos son los tinicos
antecedentes respecto a la capacidad de discriminar colores, en las especies aqui
estudiadas. Existen algunas evidencias de que a lo menos en los machos de L. tenuis Ja
coloracién del parche gular es reconocida por los conespecificos, lo cual afectaria las

interacciones entre Jos machos (Rebolledo et al. 1997).

B- Tasas de movimientos: i- jExiste una relacién entre la tasa de movimiento
(locomocidn) de las especie, antes de la presencia del predador y sus coloraciones ?
La conspicuidad de las especies presenté una correlacion positiva con la
proporcion de tiempo que los animales estuvieron en movimiento, antes de la exposicién
al predador. Esta relacion se cumple con y sin exclusién del factor filogenético. Esto
.implica que aquellos animales mAs conspicuos, tienen menor actividad en una arena
experimental desconocida. Los predadores no solo utilizan la coloracién de las presas
como un estimulo visual. El movimiento pareciera ser un gatillo avin mas importante
para la ;eleccién de la presa (Synder 1975, Smith y Watson 1972, Burghardt y Denny
1983, Gluesing 1983, Heinen 1994b, Grill y Juliano 1996), ya que éste haria aumentar la
conspicuidad de la presa, y por lo tanto la probabilidad de su captura {Lima y Dial 1990,
"Lefcort 1996). En este estudio la relacién directa entre conspicuidad y movimiento
indica que las especies conspicuas estarian contrarrestando el efecto de su coloracién, a
través de la disminucién de la tasa de movimientos, a lo menos, en un “hdbitat”

desconocido. En otras palabras, las especies mds conspicuas presentarian un mayor
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grado de “preocupacién” en un “hébitat” desconocido, dado que tienen mayor riesgo

real de depredacion.

ii- En presencia de un predador

El andlisis de la respuesta de las especies enfrentadas a un predador,
considerandc‘)! el factor filogenético, no muestra una relacién significativa con la
conspicuidad de las especies. Sin embargo, la eliminacién de un contraste independiente,
muestra claramente, que las especies con coloraciones conspicuas presenten mayor
frecuencia de huida que aquellas especies de coloraciones cripticas. El contraste

independiente entre L. chiliensis y L. nitidus (especies hermanas, ver Fig. 4), es el que

causa que la relacidn entre ambas variables no sea significativa. La razén fundamental se
dei:eria a que L. chiliensis no huye en presencia del predador. Considerando los valores
de conspicuidad de esta especie, lo esperable era que presentard mayores frecuencias de
huida, Probablemente la inclusién de otros factores no medidos en esta tesis, como el

tipo de hébitat donde reside L. chiliensis, ayudaria a entender estos resultados. Esta

especie es la que presenta la mayor asociacién con la cobertura vegetacional. Es posible
entonces que en condiciones naturales perciba menor riesgo de depredacién, por la
estructura de su hdbitat. Bajo estas condiciones, si el habitat es un buen refugio, y si el
predador no se aproxima a los individuos, los individuos no necesitarian huir.

Por otra parte, la relacién entre conspicuidad y huida muestra un efecto
importante, del tipo de modelo de cambio evolutivo, dado que Ia significancia aumenta
al utilizar -el modelo de evolucién especiacional. Por otra parte, utilizando 4rboles

aleatorios, se observa que de 1000 arboles, solo 461 presentaron correlaciones
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significativas al 5%, lo cual es menor de lo esperado por azar. Esto implica que en la
asociacién entre estas variables existe ademas un efecto importante de relaciones
filogenéticas entre las especies. Esto podria constituir un indicador de que la asociacion
coloracién-conducta, sea débil debido a la mayor plasticidad de Ia conducta.

Las especies de coloraciones conspicuas tienen mayor riesgo real de
depredacié;l;, y en ausencia de un predador, en una arena experimental desconocida,
estas especies seleccionan substratos-refugios, y presentan menores tasas de
movimientos. Sin embargo, cuando la presencia del predador es inminente, su coloracién
seria lo suficientemente llamativa para que ésta per se, sea atractiva para los predadores.
Considerando que la sobrevivencia de una presa enfrentada a un predador depende de la
correcta eleccidn de su conducta (Ducey y Brodie 1983, Lima y Dill 1990), bajo las
condiciones experimentales, la huida y biisqueda de un refugio constituirfa una mejor
estrategia de escape para las presas conspicuas. Por otra parte, se ha planteado que una
especie con coloraci6n criptica puede “confiarse” de su coloracién, pero adicionalmente
deben aumentar su condicién de cripsis con la inmovilidad (Lima y Dill 1990). Esta
disminucién de la actividad en presencia de un predador es conocida como inmovilidad,
respuesta que se caracteriza por ser de corta duracidn, en la cual el animal permanece
inmévil cuando recibe estimulos no tactiles (presencia de un objeto extrafio, llamados de
advertencia de otros animales o por la aproximacién de un predador). Estos estados de
inmovilidad, no constituirian estados de no-respuesta, es decir, los organismos serfan
capaces de responder a ciertos estimulos (Greene 1988). Por otra parte, esta respuesta
no debe confundirse con inmovilidad ténica, la cual se logra manipulando a los animales

(Rosenmann y Morrison 1974, Boissy 1995).
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iii- Conducta de las presas después de la presencia del predador

Las respuestas registradas en las distintas especies posterior al paso del predador
fueron, latencia y porcentaje de actividad post-sombra. La latencia constituye el tiempo
que tarda Ja presa en reanudar su actividad en Ia arena experimental después del paso del
predador. Utilizando los contrastes independientes y asumiendo una evolucion gradual
de los carac;;eres, se observa que no existe una asociacidén entre ambas variables. No
obstante, al eIimihar el contraste entre L. chiliensis y L nitidus, la relacién se hace
positiva, En este caso, nuevamente L. chiliensis presenta una menor latencia de lo
esperado en funcién de su coloracién. Cabe hacer notar que esta relacién no se encontrd
ni cuando los datos fueron analizados sin exclusién de la filogenia ni cuando se asumib
una evolucion especiacional. Si se asume una evolucién gradual con la salvedad del
contraste L. chiliensis y*L nitidus, la relacién entre coloracién y latencia, implica que
aquellas especies que perciben mayor riesgo real de depredacion, tardan mds en
recuperar su actividad. Esta propuesta concuerda con estudios que reportan que el
tiempo de recuperacién aumenta cuando el riesgo de depredacién es mayor (Sih 1992),
‘in'cluso en animales sometidos a inmovilidad ténica (Gallup 1973, Burghardt v Greene
1988, Johansson y Englund 1995). En ratas la duracién del congelamiento depende de Ia
historia previa de los aﬁimales; aquellos animales sometidos previamente a mayor estrés
de depredacion presentan mayor duracién del congelamijento (Williams y Scott 1989).

Las presas tienden a disminuir sus movimientos en presencia del predador
(Heinen 1994b, Winkelman 1996) y la diminucién de la actividad puede estar en directa
relacién con el nimero de predadores-(Anholt et al. 1996). La actividad post-sombra

también presenta una relacién con la coloracion de las especies. Sin excluir el efecto
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filogenético, la relacién es préxima a la significancia, relacion que cambia al eliminar a P.
flagellifer del andlisis. Los contrastes estandarizados, asumiendo una evolucién gradual
indican que existe relacién entre las variables. Esto resulta interesante puesto que los
primeros andlisis dan cuenta de un posible efecto de las relaciones ﬁlogqg;éticas de los
taxa. Por otra parte, con la generacibn de 4rboles aleatorios, la frecuencia de
correlaciones, que fue mayor o igual al valor nominal, no difiere de lo esperado por azar.
Estos resultados dejan de manifiesto 1a importancia de 1a filogenia, en el andlisis de estas
variables. Por otra parte, son un indicador de que las variables conductuales presentarian
un grado importante de plasticidad, considerando que las relaciones posibles .de
encontrar, son dependientes del tipo de andlisis filogenético.

El porcentaje de cambio de la actividad, no se relaciona con la coloracién de las
especies; esto debido a que aquellas especies mas conspicuas tuvieron siempre una
menor actividad que las especies cripticas. Esto implicaria que la relacién entre la
actividad post-sombra y la coloracién de la especies, es solo consecuencia de que las
especies mas conspicuas presentaron, bajo estas condiciones experimentales tuvieron
menores tasas de movimientos.

Estudios de comparaciones interpoblacionales de L. monticola, en que la variable
en estudio era densidad de la poblacién humana (potenciales predadores) demuestran
que aquella que habita con una alta densidad humana, presentd una mayor frecuencia de
huida frente a la sombra, tuvo mayor latencia y ademas una menor tasa de movimiento
post-sombra. Esto fue interpretado como que Ia poblacién que cohabita con humanos

“percibe’ mayor riesgo de depredacion (Labra y Leonard 1996b). Esta interpretacién es

consistente con las comparaciones interespecificas aqui presentadas,
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En conclusién, las respuestas conductuales registradas en el laboratorio,
considerando los andlisis con exclusién del efecto filogenético, indican que hay una
asociacién evolutiva entre la coloracién de las especies y sus respuestas conductuales.
En las etapas de deteccion e identificacion existen dos mecanismos antidepredatorios en
funci6n de la coloracién de las especies: Conspicuo-huida y Cripsis-congelamiento, Las
especies mé.s conspicuas presentan menores tasas de movimientos, tienen mayor
latencia, usan con mayor frecuencia substrato-refugio (color negro), y evitan con mayor
frecuencia el uso de substratos que aumentan Ja conspicuidad (color blanco). Los
resultados obtenidos antes y después de la presencia .del predador indican que las

especies conspicuas perciben mayor riesgo real de depredacion.

D- Respuesta conductual en la etapa de aproximacion

En la etapa de aproximacién del predador, se observa que a mayor conspicuidad
de las especies, la distancia de aproximacién es mayor. Esta relacién se cumplé sin
excluir el factor filogenético pero eliminado a P. flagellifer (grupo externo dentro de las
especies estudiadas), o realizando los anélisis con los contrastes independientes. Se ha
documentado que la distancia de aproximacion aumenta cuando aumenta el riesgo de
depredacién (Burger et Q1991, Burger y Gochfeld 1993, Bulova 1994). Heatwole
(1968) encuentra que especies con coloraciones mas cripticas, presentan menores
distancias de aproximacién, es decir, toleran una mayor proximidad de un predador lo

que se interpreta como que estas especies perciben menores riesgos de depredacién.

Considerando que la efectividad de la inmovilidad conductual depende de su duracién y

de las sefiales que el predador use para localizar su presa (Brodie 1977), si un predador
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utiliza el color tanto como el movimiento como una sefial para detectar a la presa, es
esperable que aquellas especies mds cripticas se mantengan inméviles por mayor tiempo,
posiblemente “confiando™ en la condicién de cripsis de su coloracién.

En conclusién, Se reafirma que especies mas conspicuas perciben mayor riesgo
real de depredacién que las cripticas, permitiendo un menor acercamiento de un

potencial predador.

Correlacion entre morfologia y conducta: jExiste coevolucién de estas variables ?

El coeficiente de correlacién calculado entre los: contrastes independientes de
dos caracteres, es una estimacién de las relaciones evolutivas entre estos caracteres
(Martins 1996b). La alta asociacién entre la conspicuidad de las especies y las variables
conductuales, excluyendo el factor filogendtico, indica que existe de una coevolucién
enire estas variables, existiendo una presion de seleccién que favoreceria combinaciones
particulares entre estas variables. Estudios en Ia culebra Thamnophis ordinoides indican
que los patrones de coloracién tienen una correlacién genética con los mecanismos
antidepredatorios, por lo que se ha postulado que existe una seleccién que favorece
combinaciones particulares de patrones de coloracién y conducta antidepredatoria
(Brodie 1989, 1993). Por otra parte, existen estudios en los cuales se ha determinado
que Ja heredabilidad de los mecanismos antidepredatorios en culebras (Garland 1988,
1994 ) y de los patrones de coloracién en Uta stansburiana (Guenther et al.1993), es
baja. Esto sugiere que dichos caracteres han estado sujetos a una fuerte seleccién en el

pasado, los cuales responderdn lentamente a futuras selecciones. Con estos

antecedentes, es posible postular que los caracteres estudiados en esta tesis, podrian
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haber estado sometidos a importantes presiones selectivas, por parte de predadores de
orientacién visual. |

Brodie (1989) propone que si la adecuacién biolégica de un individuo con una
coloracién particular depende de su conducta antidepredatoria, es esperable que
individuos con diferentes asociaciones de patrones de coloracién y conductas
antidepredz;torias, tengan adecuacién biolégica. Utilizando Ja sobrevivencia de las
especies como una medida indirecta de su adecuacion biolégica (Forsman 1995), en este
estudio se encontré una relacién entre conspicuidad y sobrevivencia, lo cual en principio
no apoyaria Ia propuesta de Brodie (1989). Asi mismo, los resultados de intensidad de
depredaci6n, avalan estos planteamientos. Las especies conspicuas son mas depredadas
que las cripticas. Esto indica que ambas estrategias no son igualmente eficientes en
detener a un depredador. Sin embargo, seria interesante tener cuantificaciones reales de
la adecuacion biolégica de las distintas especies. Es posible, que el éxito reproductivo de
las especies conspicuas sea mayor que el de las especies cripticas. Por otra parte, en
Vipera berus se observa que existen consecuencias opuestas en adecuacién biolégica
(medida como sobrevivencia) de patrones de coloracién en machos y hembras, lo cual
ha sido interpretado como una forma de mantener el polimorfismo dentro de las

" poblaciones de esta especie (Forsman 1995).

Posibles consecuencias de la diferencia en los mecanismos antidepredatorios. Riesgo
real y riesgo potencial de depredacion.
En culebras los despliegues antidepredatorios muestran una correlacién positiva

con la velocidad de arranque (Arnold y Bennett 1984, 1988, Garland 1988, Brodie
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1992). Asi mismo, en Thamnophis sirtialis aquellos individuos més répidos tienden a
realizar despliegues antidepredatorios mds ofensivos (Garland 1988). Comparaciones
intraespecificas de la conducta de escape de Ia salamandra Eurycea bislineata, indican
que los individuos que huyen en respuesta a un predador, tienen mayor velocidad de
locomocion que aquellos que exhiben inmovilidad frente al mismo estimulo (Dowdey y
Brodie 198;). En mariposas se observa que existe una asociacién negativa entre la no-
palatalabilidad de las especies y su habilidad para escapar (Pinheiro 1996). Estos
antecedentes hacen suponer que las especies conspicuas estudiadas en esta tesis,
debiesen presentar mayor velocidad de arranque o una mayor resistencia en el ejercicio,
considerando que estas especies presentan con mayor frecuencia huida frente a un
predador. Por otra parte, es probable que en condiciones naturales, estas especies
tengan mayores tasas de movimiento. De hecho, muchas especies activas parecieran no
ser cripticas, desarrollando coloraciones brillantes y llamativas, las cuales
presumiblemente estin asociadas a interacciones sexuales (Magnusson 1996). Asi
misno, Smith y Watson (1972) plantean que las coloraciones cripticas son més seguras
cuando un animal no se mueve y esta coloracién adaptativa, como mecanismo
antidepredatorio, seria mas efectiva en especies que permanecen una parte substancial de
su presupuesto diario de actividad, inméviles.

Esto tltimo pareciera contradecir las menores tasas de movimiento observadas
antes de la presencia del predador. Sin embargo, como ya se planted, esta contradiccion
se deberia a diferencias ambientales en los que se realizaron los distintos trabajos. En
condiciones naturales la aparicién de coloraciones conspicuas, probablemente asociadas

a seleccion sexual, pueden implicar una mayor tasa de movimiento de los animales. Por
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otra parte, la evolucién de las coloraciones conspicuas en este estudio estaria asociada a
menor riesgo potencial de depredacion, es decir, ocurre en habitats con menor ntimero
de predadores o bien en hdbitats mas complejos. Sin embargo, bajo condiciones
desconocidas el riesgo real de depredacién, dada las caracteristicas inherentes de los
organismos (coloraciones llamativas), inducen a cambios conductuales, lo que se refleja
en menore;tasas de movimientos.

A la uz de estos planteamientos, dos conceptos son relevantes, riesgo potencial
y riesgo real de depredacion. En condiciones naturales, una mayor diversidad de
predadores favorecerfa la evolucién de Ias coloraciones cripticas como mecanismos
antidepredatorios. Esto constituye un riesgo potencial de depredacion. Sin embargo, las

especies conspicuas tienen un mayor riesgo real de depredacién, dadas sus

caracteristicas inherentes de coloraciones llamativas.

2.3. Fisiologia
Antecedentes generales

Los estudios que analizan los mecanismos antidepredatorios desde una perspectiva
fisiolégica, son précticamente inexistentes. De hecho Greene (1988) en una extensa
revision de los-mecanismos antidepredatorios en reptiles, plantea que uno de los grandes
desaffos en el estudio de los mecanismos antidepredatorios, es la elucidacion de los
fenémenos fisiolégicos y conductuales subyacentes en las modificaciones adaptativas.
En trabajos més recientes, Cooper y Greenberg (1992) reconocen que la influencia del
color de Ios reptiles en conductas no-sociales es poco conocido, particularmente desde

una perspectiva fisioldgica.
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A. Frecuencia respirat(;ria

Los resultados de frecuencia respiratoria, Wdos en funcidén del cambio en esta
variable durante y- después del paso de la sombra, y considerando las mediciones
iniciales como condicién basal, indican por una parte que existe una relacién positiva
entre Ja coloracién de las especies y el cambio de la frecuencia respiratoria durante el
paso de la sombra. Esto implica que las especies de coloraciones més cripticas tienden a
disminuir su frecuencia respiratoria, mientras que aquellas especies conspicuas no
presentan disminuciones significativas en esta variables. Posterior al paso de la sombra,
también se observa una relacién positiva entre las variables. Todas las especies
incrementan su frecuencia respiratoria después de la sombra, sin embargo, a mayor
conspicuidad de las especies, se observa un mayor aumento en la frecuencia respiratoria.

En humanos se ha reportado que las emociones bésicas pueden ser descritas en
fincién de los cambios en los patrones de la respiracién, siendo la caracteristica del
miedo, una disminucién de la frecuencia respiratoria (Bloch ef al.1991). En primera
instancia, esta comparacion permitirfa proponer que en presencia del predador, la
conspicuidad de la especies esta inversamente relacionada con el “susto” que podrian
experimentar los individuos. Las especies cripticas presentan mayores disminuciones de
la frecuencia respiratoria. En este caso, el congelamiento conductual observado en la
arena experimental, tiene asociada uma respuesta de congelamiento fisiolégico. Sin
embargo, si el miedo en animales tiene dos posibles expresiones huida o inmovilidad
(Archer 1976, Boissy 1995), y considerando que las especies mas conspicuas tienden a
huir, resulta inesperado, ciue durante el paso de Ia sombra, estas especies no aumenten

significativamente su frecuencia respiratoria (en relacién a la condicién inicial). Por otra
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parte, la frecuencia respiratoria después de la sombra tiende-a ser significativamente
mayor en las especies conspicuas que en las cripticas. Estas Gltimas, basicamente
presentan una frecuencia respiratoria similar a la condicién inicial (ver resultados parte
I).

La huida’de los lagartos depende bésicamente del metabolismo anaerébico
(Bennett 1'980). De hecho, la anaerobiosis juega un papel significativo, durante los
estados iniciales de la actividad y en ejercicio intensivo (Bennett 1983). Esto podria
implicar que la huida observada en las especies conspicuas en la arena experimental, no
se refleje en un aumento de la frecuencia respiratoria .durante el ejercicio (huida) y
presencia del predador. En las condiciones experimentales bajo las.cuales se realizaron

las mediciones fisiolégicas, los animales no tuvieron la capacidad de huir, sin embargo,

dependiente de esto es posible postular una probable alza del metabolismo s{naerébico,

particularmente en L. pigroviridis y L. tenuis. En la salamandra Plethodon jordani, se
registra un aumento considerable en la concentracion de lactatos durante la presencia
con su predador natural, la que puede alcanzar cifras superiores a un 85%, en relacién a
Ia condicién de reposo (Feder y Arnold 1982).

Si efectivamente las :especies conspicuas presentan un aumento de su metabolismo
anaerdbico durante la presencia del predador, el registro de un aumento de la frecuencia
respiratoria después de la sombra, responderia a un incremento en el metabolismo
aerdbico, tendiente a pagar el gasto .de un incremento en el metabolismo anaerdbico
durante la presencia del predador. Estos antecedentes hacen postular que efectivamente

las especies mas conspicuas utilizarfan fundamentalmente un metabolismo anaerébico
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durante la huida, no reflejandose en una alza de la frecuencia respiratoria durante la
sombra.

_Desafortunadamente, no existen otros antecedentes en lagartos respecto a
determinaciones fisiologicas asociadas a las etapas de deteccidon e identificacion de la
cadena de depredacion. Se han registrado disminuciones de la frecuencia respiratoria en

Iguana iguana, cuando los individuos son sometidos a manipulacion (Prestrude y

Crawford 1970). Sin embargo, estos registros corresponden a lo que sucede en la etapa

de subyugacion, de Ia cadena de depredacién.

B- Duracion e intensidad del evento respiratorio

El cambio de la duraci6n del evento respiratorio durante el paso de la soﬁlbra, no '
tuvo una relacion significativa con la coloracién de las especies, esto, cuando se hizo el
analisis con contrastes independientes y asumiendo una evolucién gradual de los
caracteres. Sin embargo, después de la sombra, este cambio tuvo una relacién negativa
con la coloracion de las especies. Esto implica que aquellas especies mis conspicuas
tuvieron una mayor disminucién de la duracién del evento respiratorio. Esto
probablemente es consecuencia del aumento en la frecuencia respiratoria. Debe
descartarse que estas dos variables no siempre se encuentran relacionadas, como lo
indicaron los analisis intraespecificos.

La intensidad de la respiracién tuvo una relacion negativa con la coloracién de las
especies tanto durante como después de la sombra. Esto implica que en ambas

situaciones, los animales presentan una menor amplitud de su respiracion, en relacién a
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la condicidén inicial, siendo: las especies més conspicuas las que presentan las mayores

disminuciones en la intensidad del ciclo respiratorio.

Conclusiones de las determinaciones fisioldgicas

La presencia de un predador afecta no solo la conducta de las especies, sino que
ademas exi;ten cambios respiratorios y con seguridad cardiovasculares (Dawson 1960,
Rosenmann y Morirson 1974), los cuales se relacionan con la‘ conspicuidad de las
especies. La disminucién de la frecuencia respiratoria en las especies cripticas durante la
sombra, ademds de constituir un congelamiento fisiolégico, le permitiria a estas especies
disminnir movimientos que pueden ser una sefial utilizable por un predador en la
deteccién de la presa. En peces de respiracién aérea se ha observado que estos
diminuyen su frecuencia respiratoria en presencia del predador (Wolf y Kramer 1987).
Siﬁ embargo, para estos peces, disminuir los movimientos respiratorios resultaria en una
disminuci6én de los movimientos en el agua, por lo que serian menos perceptibles para un
predador de orientacién visual. No obstante, existen evidencias de disminuciones de la
frecuencia respiratoria en presencia de un predador natural, en otros grupos, como los
mamiferos (Rosenmann y Morrison 1974). Para el caso de los lagartos estudiados en
esta tesis, si un predador de orientacién visual es capaz de utilizar los pequefios
movimientos respiratorios como un estimulo adicional de la presencia de una presa, el
hecho de que las especies de coloraciones cripticas, disminuyan su frecuencia
respiratoria y no presenten cambios significativos en relacién a la condicion inicial en la

intensidad de Ia respiracién durante el paso de la sombra, permitiria a estos animales

disminuir los estimulos visuales de su presencia frente a un predador.
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La temperatura corporal de los animales puede modificar la frecuencia respiratoria
(Templeton 1960). En este estudio todos los animales fiueron medidos a la misma
temperatura. Por otra parte, las especies utilizadas tienen las mismas temperaturas
corporales preferenciales (Labra 1996, datos no pub.), por lo que las diferencias no

~

debjeran estar sesgadas por este factor. Por otra parte, los andlisis se hicieron
consideranéila ¢l cambio en las variables respiratorias, antes que usando los valores
absolutos.

Aun cuando, las déterminaciones fisioldgicas no se realizaron bajo las mismas
condiciones experimentales que las determinaciones conductuales, debido a que el
movimiento de los animales impidié obtener registros respiratorios claros, los resultados
fisiolégicos son consistentes con los resultados conductuales. Un posible sesgo que
pudieran presentar los resultados fisiolégicos, es el hecho de que estos experimentos
fueron siempre realizados después de los experimentos conductuales. Esto
eventualmente pudo haber inducido a que los animales presentaran una habituacién a la
sombra. Sin embargo, esto queda descartado considerando en detalle los resultados
fisiolégicos. Los distintos individuos fueron sometidos a tres mediciones respiratorias
consecutivas, con intervalos de 20 minutos. Las comparaciones de las tres variables
entre las tres mediciones consecutivas, no indicaron diferencias significativas, en ninguna
de las especies. Es decir, no hubo ni aumento ni disminucién de los valores de las

distintas variables. Por lo tanto, los animales no sufrieron ni una habituacién a la sombra

ni un aumento en la reactividad. Dado entonces, que no hubo diferencias entre la

mediciones entre los registros, fue posible obtener un valor promedio de cada individuo

por variable. Considerando entonces, que no existié un cambio fisiolégico producto de
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un enfrentamiento constante con el predador, es poco probable que animales que dfas
antes se enifrentaron a la presencia del predador (experimentos conductuales), tuvieran
un cambio significativo de sus respuestas fisiolégicas, producto de la experiencia previa.
"Por otjra parte, considerando que ninguna de las especies presenté cambios en la
respuesta fisiolégicas producto de los enfrentamientos consecutivos, no cabe més que
proponer q1.1;e 1a susceptibilidad de las distintas especies, es similar.

En conclusion, es posible proponer que existe una relacion entre la conspicuidad
de las especies, y los cambios respiratorios experimentados durante y después del paso
del depredador. El aspecto mds relevante, es que las. especies cripticas tienden a
disminuir su frecuencia respiratoria durante el paso de Ia sombra, mientras que las

especies conspicuas, tienden a aumentar su frecuencia respiratoria después del paso de Ia
Y

sombra.

Antecedentes hormonales involucrados en las respuestas de estrés

Aun cuando, en esta tesis no se realizaron determinaciones hormonales, resulta
interesante analizar cuales son las respuestas hormonales involucradas en de estrés. El
primer mediador hormonal involucrado en este tipo de respuestas, serfa Iz

corticosterona. En Urosaurus ornatus la concentracién de corticosterona aumenta y la

de testosterona disminuye en una situacion de estrés (Moore et al.1991). Después de
interacciones entre machos en lagartos, los machos menos agresivos muestran una
elevacién de corticosterona y una disminucion de testosterona (Knapp y Moore 1996).
Por otra parte, en lineas genéticas de codornices seleccionadas para alto y bajo estrés

(en relacion a Ia produccién de corticosterona) sometidas a un ambiente estresante, se
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observa que la linea de bajo estrés inicia movimientos antes que la linea de alto estrés
(Jones et al.1992). Estos resultados podrian ser homologables a una comparacién de
especies conspicuas y cripticas. Aquellas especies conspicuas estarfan normalmente
. sometidas 2 mayor estrés (dada la condicién natural de su coloracién), siendo también
probable que estas especies presenten mayores concentraciones de corticosterona,
durante las ;ituaciones de estrés, en comparacion con especies de coloracion criptica.
Bajo el supuesto que las especies conspicuas son mas susceptibles al estrés, Ja
liberacién de mayor cantidad de corticosterona en una situacién estresante, seria
ventajoso, ya que estas hormonas favorecen la liberacién de glucosa a la sangre. Dado
que c;stas especies huyen en presencia de un predador, y como ya se planted, es
altamente probable que se use un metabolismo anaerébico (el cual es mis costoso, dado

su bajo rendimiento en comparacién con un metabolismo aerébico), seria favorable para

estas especies, el contar con una mayor disponibilidad de glucosa.

Evolucion de los caracteres

En relacién a los antecedentes sobre los mecanismos antidepredatorios en reptiles,
Greene (1988) indica que la coloracién criptica en reptiles, seria un cardcter ancestral
usualmente asociado a conductas que faciliten el efecto de camuflaje, especificamente la
inmovilidad de los individuos que perciben a un predador en la cercanfa (i.e. Van
Damme et al., 1990). Los resultados presentados hasta aqui son consistentes con estas

proposiciones. Considerando la propuesta filogenética de las especies aqui estudiadas, es

posibles observar que aquellas que presentan los mayores grados de conspicuidad, no

| estdn relacionadas filogenéticamente. De hecho las asociaciones entre las especies en

O
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funcién de los caracteres estudiados en esta tesis (Fig. 16), distan de las relaciones
filogenéticas de las especies. Las especies conspicuas, por lo tanto, presentarian un
paralelismo en lo que respecta a la aparicién del cardcter conspicuidad, Por otra parte, la
caracteristica de coloracién criptica, existe en P. flagellifer. Considerando que esta
especie corresponde al grupo externo de las especies de Liolaemus estudiadas en esta
tesis, se re'z;ﬁmla la propuesta de que las coloraciones cripticas, serfan ancestrales. Las
especies con mayores grados de conspicuidad, tienen en comiin residir en hébitats donde
los predadores estin en ﬁenor nimero o son hibitats mas protegidos. Como ya se
planted, es el uso de estos habitats lo que favoreceria la evolucién de las coloraciones
mas conspicuas, y probablemente, una disminucion del riesgo potencial de depredacién,
permita que la seleccién sexual opere.

Por otra parte, las variables fisiol6gicas, bajo cualquier andlisis, presentaron una
estrecha asociacién con la conspicuidad de las especies, condicién que no siempre fue
encontrada en la relacién entre conspicuidad y conducta, y como se planted
anteriormente, estas diferencias podrian dar cuenta de la mayor labilidad de la conducta
a las condiciones ambientales. Esto se reafirma con el planteamiento de que la conducta

es mas l4bil que Ia fisiologia, y esta a su vez, que la morfologia (Waterman 1975).

+
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¢ Por que existe una estrecha asociacién entre la depredacion y la coloracién de las
especies, si ambos grupos de organismos fendrian estrategias que tienden a
minimizar la depredacion ?

Ambas estrategias cripsis-congelamiento fisiologico y conductual y
conspicuidad huida y mantencién de la respiracién, serian igualmente eficientes en las
etapas teml;ranas de la depredacién. Sin embargo, la conspicuidad, a pesar de
coevolucionar con respuestas conductuales y fisiolégicas que minimizarfan los riesgos de
depredacion, aumenta la probabilidad de que la presa sea detectada, y consecuentemente
hay un mayor riesgo real de depredacién. Propongo, que este aumento en la
probabilidad de deteccion es el que estarfa dando cuenta del aumento en la depredacién:

lo cual implica un anélisis de Ja etapa de consumo de la depredacion.

CONCLUSIONES

Si se considera que la seleccién natural favoreceria a aquellos animales que
minimicén,el riesgo de mortalidad por depredacién, evitando su deteccion y captura por
parte de predadores (Endler 1991, Lima y Dill 1990) y por otra parte, dado que la
seleccién natural actia sobre los individuos como un todo y no sobre caracteres
particulares, se reafirma el postulado inicial de una coevolucién de las variables
gonductuales, morfolégicas y fisiolégicas. La coloracién criptica y las variables
conductuales y fisiolégicas asociadas, evolucionan en condiciones de mayor riesgo

potencial de depredacién, esto es, un mayor ntimero de predadores.
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Respuestas a las hipétesis de trabajo

1. Si los organismos responden como un todo a la presion de seleccion que
constituye la depredacidn, se espera una respuesta integral de los organismos presa,
incluyendo aspectos fisiologicos, morfoldgicos y conductuales. En un contexto
evolutivo, se espera que la coloracion criptica tenga una asociacion evolutiva con
una inmovilidad conductual. Esta cripsis morfo-conductual debiese ademds
relacionarse, con un aumento en la actividad del sistema nervioso parasimpitico,

reflejado en disminuciones de algunas funciones fisioldgicas (congelamiento).

Las presas responden integralmente a la presién de seleccién constituida por la
deprc:dacién. Los resultados fundamentales indican que existe una asociacion evolutiva entre
las respuestas a distintos niveles de organizacion, implicadas en las defensas. Se observa que
existen dos estrategias antidepredatorias, mostradas en presencia del depredador:

a. Coloracion criptica - congelamiento conductual - congelamiento fisiologico
(Frecuencia respiratoria)
b. Coloracion conspicua - huida - ausencia de cambio respiratorio

Esto implica que la depredacién actiia como una presién de seleccidn, favorece

combinaciones particulares de patrones de coloracién y respuestas conductuales y

fisiolégicas.
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2. Si la presion de depredacion por parte de predadores visuales constituye una
Juerza selectiva para la evolucidn de las coloraciones cripticas, se espera una

relacion inversa entre riesgo de depredacion y las coloraciones cripticas.

Existe una relacién positiva entre ambas variables, lo que implica que el riesgo de
depredacion estarfa afectando la evolucién de los patrones de coloracién de los
organismos. Las coloraciones cripticas evolucionan bajo una alta presién potencial de
depredacion, mientras que las coloraciones conspicuas evolucionarian en condiciones de

menores riesgos de depredacién.

3. Si la coloracidn constituye un mecanismo antidepredatorio eficaz, se espera que
aquellas especies que presenten coloraciones cripticas, tengan menores intensidades

de depredacion.

Existe una relacion inversa entre intensidad de depredacién y conspicuidad de las
especies, esto implica que aquellas especies mAs conspicuas son més depredadas que las
de coloracion criptica. Sin embargo, es importante notar que las especies de

‘coloraciones cripticas habitan bajo mayor riesgo potencial de depredacién. Este riesgo
potencial serfa el factor determinante de Ia evolucién de estas coloraciones. Por otra
parte, las especies conspicuas tienen un mayor riesgo real de depredacién, aun cuando

residen bajo menor riesgo  potencial de depredacion.

Las conclusiones fundamentales han sido resumidas en la Fig. 26.
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Fig. 26. Diagrama de la relacién entre depredacion y los mecanismos
antidepredatorios.
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