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“On Sceloporus variabilis there are the more obvious

systematic problems.....in this group.....the problems in

ecological distribution and life history are numerous.....”

Smith, 1939:239.

Tomado de Mendoza-Quijano (1995)
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RESUMEN

Los estudios interpoblacionales en lagartijas han mostrado una notable variacion geografica
en distintas caracteristicas de historia de vida. Estas variaciones son respuestas adaptativas a
presiones ecologicas y ambientales de los diferentes sitios donde ocurren los organismos. Las
variaciones en las caracteristicas de historia de vida se han analizado en mayor medida
contemplando s6lo una o pocas poblaciones de una misma especie, asi como una 0 pocas
variables morfométricas, ecoldgicas y reproductivas. En el presente proyecto, se analiz6 la
variacion morfologica, atributos de historias de vida relacionados con la reproduccidn, y el
uso del recurso alimento en diversas poblaciones de la especie de lagartija de amplia
distribucion, Sceloporus variabilis (Squamata: Phrynosomatidae). De acuerdo a la teoria
donde se planteada que las poblaciones, y por lo tanto las caracteristicas de historias de vida
presentan diferencias promovidas por factores ambientales (temperatura, precipitacion, entre
otros) y ecoldgicos (uso de los recursos o competencia por el territorio y acceso a las hembras
en machos), las poblaciones analizadas de la especie tanto en el trabajo de campo (tres
poblaciones), como en su rango de distribucion en México (14 poblaciones) mostraron
notables diferencias en diversos atributos morfolégicos, reproductivos y ecoldgicos.
Contemplando las tres poblaciones de trabajo de campo, se registré6 dimorfismo sexual,
donde los machos presentaron mayores dimensiones morfométricas que las hembras.
Asimismo, se registraron variaciones en los ciclos reproductivos, y extension reproductiva
de cada sexo entre poblaciones, lo cual difiriere de los estudios previamente realizados para
la especie, principalmente en la extension reproductiva, asi como atributos relacionados al
tamafio de la puesta, masa y volumen del huevo, talla minima a la madurez sexual, y masa
relativa de la puesta. Las variaciones registradas en la morfologia y reproduccién, son
coincidentes con lo registrado en el anélisis de la dieta entre poblaciones, donde la especie
presenta un tipo de dieta carnivoro, ademas de un alto solapamiento y baja amplitud del nicho
alimentario. Respecto a las 14 poblaciones, en todas se registra dimorfismo sexual con
machos de mayor tamafio, ademas se registré variacion geografica en las tallas de ambos
sexos, y una clina donde la talla de los ejemplares incrementa conforme la elevacion y latitud,
coincidente con la regla ecogeografica de Bergmann. Los resultados obtenidos ayudan a
determinar los factores ecoldgicos y ambientales que pueden promover las variaciones en las
caracteristicas de historia de vida. Lo anterior debido al andlisis integrativo de aspectos
morfologicos, reproductivos, y ecoldgicos en distintas poblaciones, lo cual favorece el
entendimiento de las respuestas adaptativas de los organismos y poblaciones en los sitios y
ambientes donde se distribuyen.
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ABSTRACT

Interpopulational studies in lizard species have shown remarkable geographic variation in
life history characteristics. These variations are adaptive responses to ecological and
environmental pressures of the different places where organisms are distributed. Variations
in life history characteristics have been analyzed mainly in single populations of the same
species, as well as in few morphological, ecological and reproductive variables. In this study
morphological variation, life history characteristics (reproduction), and food resource use
from diverse populations in their distribution range of Sceloporus variabilis (Squamata:
Phrynosomatidae) are analyzed. In accordance to the theory that variation in life history
characteristics is promoted by environmental (temperature, precipitation, among others) and
ecological factors (resource use or competition for territory and access to females by males),
populations assessed from recent fieldwork (three populations) and historical data (14
populations) showed high differences in morphological, reproductive, and ecological
characteristics. When comparing the three populations (fieldwork), sexual dimorphism (SD)
was recorded, being males larger in morphological characteristics than females. Also,
variation among populations in reproductive cycles and reproductive period were recorded,
which differed from previous studies of the species, mainly in length of reproductive period,
as well as clutch size, egg mass and egg volume, minimum snout-vent length at sexual
maturity, and relative clutch mass. Variation recorded in morphology and reproduction is in
agreement with that reported for in diet analysis in other populations, where species had a
carnivorous diet type, as well as a high overlap and low breadth of food niche. With regard
to 14 populations, they all showed SD, male-biased; in addition, geographic variation in body
size of both female and male was recorded, and a gradient was observed where body size of
the organisms increased according to elevation and latitude, coinciding with Bergmann’s
ecogeographic rule. Our results help to identify the ecological and environmental factors that
might promote variation in life histories. This is supported by the integrative analysis of
morphological, reproductive, and ecological characteristics from the populations analyzed,
which favors the understanding of the adaptive responses of individuals and populations in
places and environments where species are distributed.
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Introduccion

La historia de vida de un organismo, puede definirse como un conjunto de caracteristicas que
se encuentran coadaptadas, y que afectan la supervivencia y potencial reproductor de los
individuos (Stearns, 1992). Estas caracteristicas de historia de vida son consideradas como
plasticas, por lo que se encuentran estrechamente relacionadas con el éxito en la adaptacion
de los individuos en los ambientes que ocupan, asi como la respuesta a las presiones de
seleccion, depredacion, uso de los recursos, temperatura, humedad, entre otros (Ghalambor
et al., 2007). Los organismos de diferentes poblaciones de la misma especie, como en el
grupo de las lagartijas, pueden responder de forma distinta en caracteristicas, como la
morfologia, el comportamiento, tasas de crecimiento, uso del habitat, modo de forrajeo, y
reproduccion (Du et al., 2014; Roitberg et al., 2015) dependiendo de las presiones del
ambiente en el que ocurren (Pincheira-Donoso et al., 2008). Por lo que, diversas
caracteristicas de historia de vida pueden estar moldeadas por el efecto de una variable, como
el tamafio y forma corporal, el que se ha demostrado que afecta diversos parametros
reproductores, como el tamafio del huevo o de la cria al nacer (Ramirez-Bautista et al.,
2012a), tamafio de la puesta o camada (Hernandez-Salinas et al., 2014; Ramirez-Bautista et
al., 2016), las tasas de crecimiento (Schauble, 2004), asi como el uso de los recursos (Hierlihy
etal., 2013).

Las causas que promueven la variacion morfoldgica entre poblaciones de una misma
especie siguen resultando complejas y escasamente estudiadas (Baez y Brown, 1997).
Diversas teorias se han generado para explicar la variacion geografica en la morfologia de
los organismos de diferentes poblaciones de una misma especie; estas hip6tesis se basan en
(i) la respuesta de seleccidn a diferentes tipos de presas o presiones de depredacién (Shine,
1987; Schneider et al., 1999), (ii) el efecto de los factores ambientales como el clima, la
temperatura y humedad sobre los intervalos de crecimiento de los individuos (Van Der Have
y De Jong, 1996; Castellano et al., 2000; Hernandez-Salinas, 2014), (iii) los distintos
patrones de variacion en seleccion sexual y dimorfismo sexual (Storz et al., 2001; Hernandez-
Salinas et al., 2014), (iv) factores genéticos de las poblaciones, como lo es el efecto fundador
(Nussbaum y Wu, 1995; Demetrius, 2000), y (v) la inversion de energia en las tasas de
crecimiento y en la reproduccién (Stearns, 1992).
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En organismos ectotermos, como anuros o lagartijas, se ha registrado una extensa
variacion en la morfologia, considerando el tamafio del cuerpo (Castellano et al., 2000), y
los ambientes en los que ocurren (Wilson, 2001). En este sentido, se ha documentado que el
tamafo del cuerpo de diferentes poblaciones de una misma especie puede variar
sustancialmente entre habitats (Pincheira-Donoso et al., 2008; Hernandez-Salinas et al.,
2014), considerando los factores ambientales, como la temperatura, precipitacion, o
estacionalidad los principales promotores de estos cambios (Brandt y Navas, 2013). Lo
anterior es explicado principalmente por las diferentes tasas de crecimiento de los individuos
en cada ambiente, las cuales son determinadas por la temperatura ambiental y por lo tanto,

los periodos de actividad de los organismos (Stearns, 1992).

En algunos grupos de lagartijas, la plasticidad fenotipica, asi como el tamafio del
cuerpo y el uso de los recursos pueden derivar en diferentes grados de dimorfismo sexual
entre poblaciones de una o mas especies (Wikelski y Trillmich, 1997; Cox et al., 2003, 2007).
Bajo estas premisas, se han generado dos hipdtesis que explican el dimorfismo sexual en las
poblaciones silvestres, la primera menciona que el dimorfismo sexual se explica por
seleccion sexual, donde se hace referencia a que existe una competencia macho-macho,
donde el macho mas grande obtendra una ventaja en la defensa del territorio, y por lo tanto,
un mayor numero de hembras para copular (Cox et al., 2007); y la segunda menciona que el
dimorfismo sexual se puede explicar en términos de fecundidad, la que favorece a las
hembras méas grandes cuando el tamafio de la puesta 0 camada tiende a incrementar (Cox et
al., 2003). Asimismo, se ha propuesto una tercer hipotesis, la cual menciona que el
dimorfismo sexual es dado por divergencia de nicho, debido a la reparticion (o competencia)
por los recursos, donde el tamarfio del cuerpo y otras caracteristicas morfoldgicas, como el
tamafio de la mandibula o extremidades, se encuentran relacionados con el uso de algun

recurso en ambos sexos (i.e. alimento, microhébitats, etc.; Hierlihy et al., 2013).

Las especies que presentan una amplia distribucion muestran poblaciones que se
encuentran sometidas a diferentes presiones del ambiente en el que habitan (Ramirez-
Bautista et al., 2004, 2011), por lo que se ha visto que no sélo presentan variaciones en la
morfologia (tamafio del cuerpo y grado de dimorfismo sexual) sino también en los patrones

de coloracion, conducta, ecologia, y en particular en las caracteristicas reproductoras (Tinkle
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etal., 1970; Smith et al., 1994). Estas caracteristicas en conjunto han recibido poca atencion,
ya que generalmente se han planteado estudios considerando una o dos poblaciones de la
misma especie, mismos que no han sido bien documentados entre diversas poblaciones de la
misma especie (Benabib, 1994; Michaud y Echternacht, 1995; Ramirez-Bautista et al., 2004;

Ramirez-Bautista et al., 2011; Hernandez-Salinas et al., 2014).

Tinkle y Ballinger (1972), y Tinkle (1972) con modelos de lagartijas, proponen que
la variacion geogréfica en las caracteristicas de historias de vida entre poblaciones puede ser
atribuida a factores proximales (ambientales) y evolutivos (genéticos). En este sentido, la
distincion entre estos dos grupos de factores es importante para describir las causas que
promueven la variacion en historias de vida (Tinkle, 1972; Roitberg et al., 2015). Debido a
lo anterior, resulta importante probar hip6tesis en el contexto de variacion geogréafica en las
caracteristicas de historia de vida, tomando como base la variacion en el tamafio del cuerpo
y grado de dimorfismo sexual entre poblaciones de una misma especie, la cual se encuentre
representada en ambientes contrastantes, y de esta forma entender el efecto de los factores
ambientales y morfoldgicos en la evolucion de historias de vida (Hernandez-Salinas et al.,
2010, 2014). Entre estas caracteristicas se encuentran la talla minima a la madures sexual en
hembras y machos, el tamafio de la puesta/camada, la masa relativa de la puesta/camada,
volumen del huevo y tamafio de la cria al nacer, la extension del periodo reproductivo, asi
como la conducta y el uso de los recursos, como el alimento en cada ambiente (Schalble,
2004; Hernandez-Salinas, 2014).

Antecedentes

Las especies del género Sceloporus (Squamata: Phrynosomatidae) han servido como modelo
para realizar una gran diversidad de estudios, entre los que se encuentran los relacionados
con la conducta, morfologia, ecologia, sistematica y reproduccion (Cox, 2006; Hernandez-
Salinas et al., 2010; Leaché et al., 2016); ademas, el género presenta ambos modos de
reproduccion, oviparo y viviparo, y un amplio intervalo altitudinal y latitudinal en su
distribucion (Wiens et al., 2010; Leaché et al., 2016). Existen varios estudios probando

algunas variaciones en las caracteristicas reproductoras utilizando lagartijas, como por



Variacién geografica en las caracteristicas de historia de vida entre poblaciones de Sceloporus variabilis (Squamata: Phrynosomatidae)

ejemplo, Sceloporus aeneus (Ramirez-Bautista et al., 2016), S. bicanthalis (Rodriguez-
Romero et al., 2004), S. formosus (Ramirez-Bautista y Pavon, 2009), S. grammicus
(Ramirez-Bautista et al., 2012a), S. jarrovi (Cox, 2006), S. minor (Ramirez-Bautista et al.,
2008, 2014), S. pyrocephalus (Ramirez-Bautista y Olvera-Becerril, 2004), S. spinosus
(Ramirez-Bautista et al., 2012b), o S. undulatus (McKinney y Marion, 1985; Du et al., 2014)
por mencionar algunos. Asi también, se han realizado estudios enfocados a la evolucién de
las caracteristicas de historias de vida, entre las que se contempla el efecto del tamafio de los
individuos sobre algunas caracteristicas reproductoras, como la edad y talla a la madurez
sexual, el tamafio de la puesta 0 camada, asi como las frecuencias de puesta y tamafio de la
cria al nacer (Ramirez-Bautista et al., 2014, 2015, 2016). Estos parametros se han evaluado
en distintas poblaciones de diferentes especies de lagartijas (Vitt y Congdon, 1978), donde
se ha observado que especies de ambientes tropicales y templados de bajas latitudes presentan
una talla a la madurez sexual mas temprana que algunas especies de ambientes templados o
de mayores latitudes, lo que puede estar dado por las condiciones del alimento (calidad y
cantidad) y el periodo de nacimiento de las crias (Ballinger, 1973; Feria-Ortiz et al., 2001),
pero también se ha sugerido que en estos ambientes (tropicales), el periodo reproductor es
mas corto que en ambientes templados o de altas latitudes (Ramirez-Bautista et al., 2008;
Pincheira-Donoso y Hunt, 2015). Asimismo, caracteristicas como el tamafio de la puesta o
camada se ha estudiado en distintas poblaciones de ambientes tropicales, aridos y templados
de México (Ramirez-Bautista et al., 2004, 2011; Rodriguez-Romero et al., 2002, 2004;
Herndndez-Salinas et al., 2014), la cual ademas de estar relacionada con los factores del
ambiente (p. ej., disponibilidad del recurso alimento; Ballinger, 1973) se ve influenciada por
el efecto filogenético (Ramirez-Bautista y Vitt, 1997), y el grado de cambio en las tallas y

dimorfismo sexual (Dill et al., 2013; Pincheira-Donoso y Hunt, 2015).

Un ejemplo de las especies mejor estudiadas es el complejo S. grammicus, en el que
se han observado diferencias en la morfologia, conducta y en las caracteristicas
reproductoras, mismas que pueden promover procesos de especiacion (Arévalo et al., 1991;
Hernandez-Salinas et al., 2010). Sin embargo, a pesar de que en el genero Sceloporus se
presenta un alto numero de trabajos enfocados a la ecologia, morfologia y caracteristicas de
historias de vida en poblaciones que ocupan ambientes diferentes, principalmente ambientes

templados (Jiménez-Cruz et al., 2005; Lozano, 2013), son escasos los estudios que

4
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contemplan distintas poblaciones de una especie de origen tropical y con amplia distribucion
(Michaud y Echternacht, 1995). En este sentido, también son escasos los trabajos que
involucran a varias poblaciones que se encuentran localizadas en diferentes tipos de
ambientes, ya que los factores ambientales, ademéas de los cambios en las estructuras
morfologicas y el disefio corporal, se han sugerido como promotores de las variaciones en

las caracteristicas de historia de vida (Stearns, 1992; Roitberg et al., 2015).

Justificacion

Las causas que promueven las variaciones en las caracteristicas de historia de vida en las
poblaciones de una especie estan moldeadas por el efecto de una o mas variables, como lo
son las tallas corporales, el grado de dimorfismo sexual, las estructuras de la cabeza que estan
relacionadas con el tamafio de las presas a ingerir, asi como con la defensa del territorio o los
combates entre machos (Du et al., 2014). Del mismo modo, los factores ambientales como
la temperatura, humedad y/o precipitacion, afectan directamente los ciclos reproductores de
las poblaciones (Kaliontzopoulou et al., 2013). Estas caracteristicas son mejor comprendidas
cuando se analizan diversas poblaciones de la misma especie que se encuentran en ambientes
contrastantes (Michaud y Echternacht, 1995; Diaz et al., 2012; Horvathova et al., 2013).

En este sentido, un estudio comparativo entre poblaciones de diferentes ambientes y
a distintas altitudes, representa la oportunidad para evaluar y entender el efecto de los
cambios en las tallas, asi como el grado de dimorfismo sexual, y las posibles variaciones o
costos (trade-offs) en las caracteristicas de historia de vida, como son el tamafio de la puesta
0 camada, tamafio de la cria al nacer, la frecuencia de puesta, los ciclos reproductivos, asi
como el uso de los recursos como el alimento o tipo de microhabitats (Brandt y Navas, 2013),

y el como interactuan éstos sobre la ecologia de las poblaciones.

Respecto a lo anterior, la especie Sceloporus variabilis resulta un buen modelo para
probar las variaciones del tamafio corporal, grado de dimorfismo sexual, y variacion en las
caracteristicas reproductoras, asi como el uso de los recursos como el alimento, ya que es una
especie de origen tropical que se distribuye en un amplio intervalo geogréafico, que va desde

el estado de Tamaulipas en México hasta Costa Rica en Centroamerica (Smith et al., 1993,
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Wilson y Johnson, 2010), por lo que esta especie muestra también una alta plasticidad
fenotipica que le ha permitido invadir diversos tipos de ambientes (Mendoza-Quijano et al.,
1998). Aunado a lo anterior, la evaluacién de distintas poblaciones que ocurren en ambientes
contrastantes, y por lo tanto, con caracteristicas ambientales diferentes (pisos altitudinales,
temperatura, o precipitacion) ayudaran a evaluar el efecto que estos factores presenten en las
poblaciones de S. variabilis, y por lo tanto, reforzaran la interpretacion de las causas de la
variacion en las caracteristicas de historia de vida de la especie (Ramirez-Bautista et al.,
2012a).

Hipotesis

El efecto de las variaciones en la talla de los individuos de una especie, es mayormente
promovido por la adaptacion al ambiente en el que éstos habitan, asi como a los factores
ambientales como la temperatura o precipitacion. Estos factores influyen en distintos
aspectos ecolégicos, morfoldgicos, conductuales y reproductores de las especies (Vitt y
Congdon, 1978), y en particular de las especies que ocupan un amplio intervalo de
distribucion (Michaud y Echternacht, 1995). Asimismo, la variacion en la morfologia,
caracteristicas reproductoras, y uso de los recursos se encuentran relacionados, y los cambios
en dichas caracteristicas, afectan de manera directa a la poblacion y, por lo tanto, la

adecuacion de los organismos.

En el presente estudio, y considerando las causas que promueven la variacion en las
tallas, el grado de dimorfismo sexual, aunado a los factores ambientales en los sitios donde
ocurren las poblaciones, se espera que entre las poblaciones de S. variabilis de este estudio,
se presenten diferencias en las caracteristicas de historia de vida como la talla minima a la
madurez sexual, tamario de la puesta, frecuencia de puesta, el potencial reproductivo, tamafio
del huevo, asi como la masa relativa de la puesta. Aunado a lo anterior, se espera encontrar
dimorfismo sexual entre sexos en cada poblacion, asi como variacion entre poblaciones que
puedan influir en algunas caracteristicas reproductivas de la especie, ademas de diferencias

en el uso de los recursos como el alimento.
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Objetivos
General

Evaluar las caracteristicas de historias de vida entre poblaciones de la lagartija Sceloporus
variabilis (Squamata: Phrynosomatidae) que ocurren en el estado de Hidalgo, y otras
poblaciones en su intervalo de distribucién en México, considerando el efecto de las tallas,
grado de dimorfismo sexual y factores ambientales, con la finalidad de determinar si las
caracteristicas morfoldgicas y los factores ambientales, como la temperatura, altitud, o tipo
de vegetacion influyen en la variacion de las caracteristicas reproductoras, morfologicas y el

uso del recurso alimento entre poblaciones con ambientes contrastantes.

Particulares

1.- Determinar la talla y grado de dimorfismo sexual (caracteres morfométricos) entre sexos
de cada poblacion de Sceloporus variabilis haciendo uso de informacion de bases de datos y

trabajo de campo.

2.- Establecer los ciclos reproductores anuales de tres poblaciones (Atlapexco, San Pablo

Tetlapayac y Santa Catarina) de la especie en el estado de Hidalgo.

3.- Determinar la variacion en atributos morfolégicos (talla y peso), asi como su relacién con

atributos reproductores (tamafio de la puesta) entre poblaciones de la especie.

4.- Evaluar el uso, competencia y divergencia del recurso alimento en un ciclo anual entre

sexos de las tres poblaciones de estudio.

Especie de estudio

Sceloporus variabilis (Figura 1) pertenece al grupo variabilis, el que se encuentra compuesto
por las especies Sceloporus couchii, S. chrysostictus, S. parvus, S. smithi, S. teapensis y S.
variabilis (Leaché et al., 2016). De las especies que pertenecen al grupo, S. variabilis
presenta el mayor intervalo de distribucion geografico, el cual va desde el sur de Texas en
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Estados Unidos, la vertiente del Golfo de México y hasta Costa Rica en Centro América
(Smith et al., 1993). En México se distribuye en los estados de Tamaulipas, San Luis Potosi,
Hidalgo, Querétaro, Veracruz, Oaxaca, Chiapas, Tabasco y Yucatan, desde el nivel del mar
hasta mas de los 2,000 msnm. Es una especie de talla pequefia (Ramirez-Bautista et al.,
2006), de héabitos terrestres, puede ocupar los troncos, rocas, y otros tipos de microhabitats

para perchar.

Figura 1. Ejemplar adulto de Sceloporus variabilis, Aguacatitla, Molango, Hidalgo.

Material y métodos generales
Obtencién de datos

Con base en los objetivos planteados, algunas caracteristicas morfoldgicas (dimensiones de
estructuras del cuerpo) y reproductoras (talla minima a la madurez sexual, tamafio de la
puesta), se determinaron haciendo uso de una base de datos previa obtenida de colecciones
cientificas, y para evaluar el grado de dimorfismo sexual, los ciclos reproductores anuales,
asi como la disponibilidad y uso del recurso alimento entre poblaciones de diferentes
ambientes, se contempl6 el disefio de muestreo en campo que involucro tres poblaciones de

la especie en el estado de Hidalgo.
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Base de datos

Como parte de este estudio, se utilizé una base de datos con datos de reproduccion (tallas,
tamario de la puesta, y frecuencia de puestas) de distintas poblaciones de S. variabilis, la que
fue obtenida de colecciones cientificas, como la Coleccion Nacional de Anfibios y Reptiles
(CNAR) del Instituto de Biologia y el Museo de Zoologia de la Facultad de Ciencias
(MZFC), ambas de la Universidad Nacional Auténoma de México (UNAM). Estas muestran
datos de poblaciones ubicadas a diferentes altitudes (msnm), latitudes y ambientes donde se
distribuye la especie en México. Esta base se encuentra formada por 1,008 ejemplares adultos
de ambos sexos, los que se encuentran agrupados en 14 poblaciones (Figura 2; Cuadro 1,
Anexo 1).

Figura 2. Localidades donde se representan las poblaciones de Sceloporus variabilis en
México. Los organismos se encuentran depositados en las colecciones CNAR y MZFC,

ambas de la UNAM. Las localidades se describen en el cuadro 1.
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Cuadro 1. Lista de poblaciones que integran la base de datos que se usa en este estudio. Se

muestra la elevacion (m), asi como las coordenadas geogréficas (X = latitud, Y = longitud).

Poblacion Cadigo Elevacion (m)  Latitud  Longitud
Sanchez Maga, Tabasco A 5 18.2925  -93.86306
Ciudad Madero, Tamaulipas B 10 22.27639 -97.83139
Alvarado, Veracruz C 60 18.77028 -95.76056
Los Tuxtlas, Veracruz D 115 18.64278 -95.09556
Palenque, Chiapas E 187 1750917 -91.98222
Tuxtepec, Oaxaca F 254 18.08611 -96.12389
Santiago Jalahui, Oaxaca G 293 17.45417 -95.77083
Huejutla, Hidalgo H 369 21.14028 -98.42

Valle Nacional, Oaxaca I 800 17.77639 -96.3

Tuxtla Gutiérrez, Chiapas J 847 16.75278 -93.11667
Cerro Azul, Veracruz K 1,000 21.19028 -97.73889
Xalapa, Veracruz L 1,340 19.54 -96.9275
Hueytemalco, Puebla M 1,373 19.93694 -97.28694
Metztitlan, Hidalgo N 1,480 20.59611 -98.76306

Disefio de muestreo

Area de estudio

Para el trabajo de campo, se eligieron tres sitios de estudio que se encuentran a diferente
altitud y en distintos ambientes. Los sitios de estudio o poblaciones (referidas de esta manera
a lo largo del escrito), correspondieron a distintas localidades con la finalidad de evaluar las
posibles diferencias provocadas por los factores ambientales (temperatura, precipitacion,
disponibilidad del alimento, altitud, etc.). Estas poblaciones se ubican en el estado de Hidalgo

y son las siguientes:
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Atlapexco: Esta poblacion se encuentra ubicada en la parte baja considerando la elevacion, y
se sitGa en el Municipio de Atlapexco (98° 19" 04°N, 21° 09" 45°0; WGS84; Figura 3,
Cuadro 2). La poblacion se encuentra a una elevacion de 140 msnm, con un tipo de clima
semicalido humedo con abundantes lluvias en verano, una precipitacion de 1,500 a 2,000
mm, la temperatura media anual va de 20 a 22°C, y presenta un tipo de vegetacion de bosque
tropical perennifolio (BTP; Rzedowski, 1978; INEGI, 2012).

San Pablo Tetlapayac: Es la segunda poblacién, considerada como de parte media (Figura 3;
Cuadro 2), se localiza en el Municipio de Metztitlan (98° 55~ 14""N, 20° 38" 24""0), a una
elevacion de 1,045 msnm, con un tipo de clima seco y semicalido, una precipitacion
promedio de 700 mm, una temperatura promedio anual de 18.5°C, y el tipo de vegetacion

dominante es matorral xer6filo con pequefias areas de BTP (Rzedowski, 1978; INEGI, 2012).

Santa Catarina: Es la tercer poblacion (Figura 3; Cuadro 2), considerada como de parte alta,
se localiza en el Municipio de Acaxochitlan (98° 11" 31N, 20° 15" 36"°0), a 1,845 msnm,
el tipo de clima es templado hiumedo con abundantes lluvias en verano, presenta una
precipitacion promedio anual de 608.5 mm, una temperatura promedio de 14.5°C y el tipo
de vegetacion predominante es el bosque meséfilo de montafia (Rzedowski, 1978; INEGI,
2012).
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Cuadro 2.- Caracteristicas ambientales de las tres localidades de estudio en el estado de

Hidalgo, México.

Caracteristicas

Atlapexco

Pablacion

San Pablo
Tetlapayac

Santa Catarina

98° 19" 04°'N, 21°
Coordenadas 09"457°0
Elevacion (m) 140

Bosque tropical

Tipo de vegetacion perennifolio
Precipitacion media

anual (mm) 1,500
Temperatura media

anual (°C) 22

98° 55" 14N, 20°

3872470

1,045

Matorral xeréfilo

700

185

98° 11" 317N, 20°
153670

1,845

Bosque mesdfilo de

montafia

608.5

14.5

12



Variacién geografica en las caracteristicas de historia de vida entre poblaciones de Sceloporus variabilis (Squamata: Phrynosomatidae)
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Figura 3. Mapa donde se muestran las localidades que corresponden a las poblaciones de
estudio de Sceloporus variabilis en el estado de Hidalgo, México (Atlapexco, Atlapexco; San
Pablo Tetlapayac, Metztitlan; Santa Catarina, Acaxochitlan).

Trabajo de campo

En las localidades de Atlapexco, San Pablo Tetlapayac y Santa Catarina, se realizaron
muestreos mensuales con un dia de duracién en un periodo de un afio, del mes de septiembre
de 2013 hasta agosto de 2014; el tamafio de muestra para cada poblacion fue de entre tres y
cinco ejemplares adultos por sexo, que es el nimero minimo (tres ejemplares) para realizar
trabajos de reproduccion de acuerdo a Ramirez-Bautista y Vitt (1997). El muestreo se realizé
con el permiso de colecta cientifico SGPA/DGVS/11746/13 emitido por la Secretaria del
Medio Ambiente y Recursos Naturales (SEMARNAT). Se recolectaron un total de 284
individuos entre las tres poblaciones, 110 para Atlapexco (60 hembras y 50 machos), 83 para
San Pablo Tetlapayac (42 hembras y 41 machos), y 91 para Santa Catarina (51 hembras y 40

machos).
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Las lagartijas fueron capturadas utilizando ligas de plastico y en ocasiones con la
mano, considerando los periodos de mayor actividad durante el dia (de 09:00-11:00 y 16:00-
18:00 horas). Este horario de muestreo permitio que las lagartijas se encontraran forrajeando,
y por lo tanto, que presentaran en el estbmago restos de alimento para identificarlos (Leyte-
Manrique, 2011; Hernandez-Salinas, 2014). A los ejemplares recolectados se les tomo in situ
(cuando fue posible) datos referentes al tipo de sustrato o microhébitat donde fueron
colectados, asi como la altura de la percha. De la misma forma, se tomaron datos del tipo de
ambiente donde fueron encontrados; los organismos fueron transportados al Laboratorio de
Ecologia del Paisaje del Centro de Investigaciones Bioldgicas de la Universidad Autdnoma
del Estado de Hidalgo, donde se tomaron datos meristicos (de escutelacion), morfométricos
(medidas lineales), reproductores, asi como el tipo de recurso alimento que consumieron para
cubrir los objetivos planteados en el proyecto de tesis. Los individuos fueron procesados de
acuerdo a las normas internacionales para el manejo de ejemplares en estudios cientificos
como la Guia para la Eutanasia en Animales (AVMA, 2013), las Directrices para el Uso de
Anfibios y Reptiles en Estudios de Campo y Laboratorio (2004), y la normatividad nacional
NOM-033-SAG/Z00-2014.

Estructura de la tesis

El presente documento de tesis estd compuesto por cuatro capitulos, los que corresponden a
cada objetivo particular. Estos capitulos se encuentran conformados a manera de

manuscritos.

El Capitulo | aborda el andlisis de la variacion morfolégica entre sexos (dimorfismo
sexual) y poblaciones de la especie, contemplando de forma distinta medidas morfométricas
y meristicas (de escutelacion). Para abordar este capitulo, mediante las fuentes de
informacion, se realizaron tres manuscritos, (i) en el primero se analizé el dimorfismo sexual
y la variacion interpoblacional de 10 caracteristicas morfométricas del cuerpo, ademas de 21
caracteres de escutelacion en las tres poblaciones donde se realizé trabajo de campo; los
resultados indican dimorfismo sexual, donde los machos presentan mayores dimensiones

morfoldgicas que las hembras. Asimismo, se registra variacion morfoldgica entre los machos
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de las tres poblaciones analizadas, pero no entre las hembras. ElI segundo manuscrito (ii)
analiza el dimorfismo sexual contemplando las medidas morfométricas de cuatro
poblaciones, dos de altas elevaciones (Metztitlan, Hidalgo, y Cerro Azul, Veracruz) y dos de
bajas elevaciones (Atlapexco, Hidalgo, y Alvarado, Veracruz) en Meéxico, donde en las
cuatro se registra un marcado dimorfismo sexual con los machos de mayor tamafio y
dimensiones morfolégicas (similar al manuscrito 1 del Capitulo), ademas de variaciones en
la talla, soportado en parte por la elevacion, y coincidente con la regla ecogeografica de
Bergmann. Finalmente, (iii) en el tercer manuscrito se analiza a un nivel regional, y en 14
poblaciones en el intervalo de distribucion de la especie el dimorfismo sexual, ademas de la
variacion en atributos como en la talla, y su relacion con los factores ambientales (elevacion,
latitud, temperatura, etc.) de los sitios donde ocurren las poblaciones. En este manuscrito se
reporta un mayor tamafio para machos en las estructuras morfologicas analizadas que las
hembras, ademas de distintos patrones en el grado de dimorfismo sexual en la talla. De la
misma forma, se registra una clina positiva y significativa entre la talla de los organismos y

la elevacion, y talla y latitud de las poblaciones analizadas.

El Capitulo II esta conformado por el articulo “Reproductive cycles and reproductive
strategies among populations of the Rose-bellied Lizard Sceloporus variabilis (Squamata:
Phrynosomatidae) from central Mexico”, donde se analiza el ciclo reproductivo de machos y
hembras en tres poblaciones del estado de Hidalgo, México. Asimismo, se analizan algunas
caracteristicas de historia de vida, como el tamafio de la puesta, masa y volumen del huevo,
y la masa relativa de la puesta. En este articulo se muestran variaciones en los ciclos
reproductores entre poblaciones, asi como variaciones en las caracteristicas de historia de
vida analizadas, principalmente en la poblacién de San Pablo Tetlapayac, respecto a las

poblaciones de Atlapexco y Santa Catarina.

En el Capitulo 111 se analizan caracteristicas morfoldgicas (talla y peso) y reproductivas
(tamafo de la puesta) de hembras de 14 poblaciones de la especie en su intervalo de
distribucion en México. En este capitulo se presenta un manuscrito donde se muestra la
variacion en la talla, peso y tamafio de la puesta en 14 poblaciones de la especie, ademas de
la relacion con los factores ambientales de los sitios de estudio, como lo son la elevacion,

latitud, precipitacion y temperatura. Se registro variacion en las caracteristicas morfologicas
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entre poblaciones, ademas del tamafio de puesta; asimismo, existe una relacion positiva entre
la talla y el tamafio de la puesta, que entre la talla y tamafio de la puesta con los factores

ambientales.

El Capitulo IV esta compuesto por un manuscrito, en el que se describe y analiza el uso
del recurso alimento en los sexos y poblaciones analizadas del trabajo de campo. En este
manuscrito se observa que las poblaciones de la especie presentan un tipo de dieta carnivora,
donde ademaés de insectos, se registrd el consumo de materia vegetal y vertebrados como
lagartijas. De la misma forma, se registra para cada sexo y cada poblacion analizada valores

bajos de amplitud del nicho alimento, asi como un alto valor de solapamiento.
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Anexo 1. Localidades contenidas en la base de datos. Se muestra la elevacion, coordenadas geogréaficas, y variables ambientales
de cada poblacion (Biol = temperatura promedio anual [°C], Bio2 = oscilacion de la temperatura, Bio3 = isotermalidad, Bio4 =
estacionalidad de la temperatura, Bio5 = temperatura maxima promedio del periodo mas calido, Bio6 = temperatura minima
promedio del periodo mas frio, Bio7 = oscilacion anual de la temperatura, Bio8 = temperatura promedio del trimestre mas lluvioso,
Bio9 = temperatura promedio del trimestre mas seco, Bio10 = temperatura promedio del trimestre més célido, Bioll = temperatura
promedio del trimestre mas frio, Biol2 = precipitacion anual, Bio13 = precipitacion del periodo mas lluvioso, Biol4 = precipitacion
del periodo mas seco, Biol5 = estacionalidad de la precipitacion, Biol6 = precipitacion del trimestre mas lluvioso, Biol7 =
precipitacion del trimestre mas seco, Biol18 = precipitacion del trimestre mas calido, Biol9 = precipitacion del trimestre mas frio).

Variables climaticas

Poblacién Elevacion (m) Longitud Latitud
Biol Bio2 Bio3 Bio4 Bio5 Bio6 Bio7 Bio8 Bio9 Biol0 Bioll Biol2 Biol3 Biol4 Biol5 Biol6é Biol7 Biol8 Biol9

Séanchez Maga, Tabasco 5 -93.86306 18.2925 258 95 61 2066 336 182 154 270 266 279 227 2090 406 44 63 992 163 422 386
Ciudad Madero, Tamaulipas 10 -97.83139 22.27639 239 83 48 3323 315 143 172 266 218 274 192 1152 293 13 87 616 48 478 87
Alvarado, Veracruz 60 -95.76056 18.77028 265 84 58 2004 336 192 144 281 256 284 236 1723 345 24 80 878 85 597 145
Los Tuxtlas, Veracruz 115 -95.09556 18.64278 25.6 88 60 1884 329 184 145 271 262 275 228 3201 559 48 66 1468 193 878 484
Palenque, Chiapas 187 -91.98222 17.50917 26.6 110 60 1969 357 176 181 273 264 287 238 2394 444 72 55 1068 237 635 454
Tuxtepec, Oaxaca 254 -96.12389 18.08611 25.2 98 56 2393 342 168 174 268 246 278 218 2348 516 36 91 1341 115 529 134
Santiago Jalahui, Oaxaca 293 -95.77083 17.45417 243 115 62 2068 338 154 184 254 240 267 213 2838 608 51 82 1547 166 626 223
Huejutla, Hidalgo 369 -98.42 21.14028 245 125 56 3345 347 127 220 274 209 278 197 1573 322 46 67 739 153 616 167
Valle Nacional, Oaxaca 800 -96.3 17.77639 24.8 105 58 2379 341 160 181 262 244 275 215 3991 794 71 78 2069 238 878 309
Tuxtla Gutiérrez, Chiapas 847 -93.11667 16.75278 23.8 137 69 1607 338 142 196 248 218 257 216 891 200 1 105 534 4 287 14
Cerro Azul, Veracruz 1000 -97.73889 21.19028 24.1 94 50 3349 326 140 186 272 203 276 193 1349 269 37 64 631 121 552 146
Xalapa, Veracruz 1340 -96.9275 1954 179 97 59 2038 258 96 162 193 158 201 149 1639 305 51 68 754 159 454 160
Hueytemalco, Puebla 1373 -97.28694 19.93694 20 103 55 2698 290 106 184 222 191 228 162 3367 608 106 60 1566 342 1073 396
Metztitlan, Hidalgo 1480 -98.76306 20.59611 18.3 154 64 2564 296 57 239 201 147 210 147 432 104 4 82 210 19 145 19
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Resumen. El grupo de lagartijas exhibe una notable variacién en el grado de dimorfismo
sexual, expresado en las tallas y patrones de coloracidn, asi como en otras caracteristicas,
como es el nimero y forma de escamas del cuerpo entre sexos, poblaciones y especies. En
el presente estudio se analizé el dimorfismo sexual y variacion en las caracteristicas de
escutelacion en tres poblaciones (Atlapexco, San Pablo Tetlapayac, y Santa Catarina) de la
especie Sceloporus variabilis que habita en diferentes ambientes del Estado de Hidalgo,
México. Se registré dimorfismo sexual, donde los machos presentaron el mayor tamafio en

10 variables morfométricas analizadas, asi como variacion morfometrica entre poblaciones,
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donde los organismos de San Pablo Tetlapayac presentaron menores dimensiones
morfométricas que los de Atlapexco y Santa Catarina. Se registro variacion en las
dimensiones morfoldgicas entre machos de las poblaciones analizadas, pero no entre
hembras. Al igual que en las caracteristicas morfométricas, las caracteristicas de
escutelacion variaron entre sexos y poblaciones, donde en San Pablo Tetlapayac se registra
el mayor nimero de escamas promedio de las 23 caracteristicas analizadas. La variacion
morfométrica y de escutelacion observada entre sexos y poblaciones, puede estar
relacionada con factores ecoldgicos como el uso del recurso microhabitat, sitios de percha,
defensa del territorio, o tipo de dieta como se ha observado en otras especies y grupos de
lagartijas. Un mayor numero de estudios que evallen la correlacion entre las variables
morfolégicas de los individuos de las poblaciones, respecto al ambiente donde ocurren son
necesarios para evaluar el potencial adaptativo de estas variables en las poblaciones

analizadas, y en particular en las especies de amplia distribucion.

Palabras clave. Variacidn geogréfica, poblaciones, escutelacion, dimorfismo sexual.

Introduccion

La variacion geografica en la morfologia, particularmente el tamafio del cuerpo es comdn
entre especies y entre poblaciones de una sola especie (Avise, 2000). Algunos procesos
evolutivos, asi como la competencia por los recursos han promovido variaciones en el
tamarfio del cuerpo, dimensiones de la cabeza, y otras estructuras morfoldgicas en los sexos
de diversas especies de lagartijas (Stamps et al., 1997; Cox et al., 2007). Las variaciones en
los factores ambientales de cada region son los principales promotores de los cambios en la
conducta, morfologia, y ecologia de las diferentes poblaciones de una especie, conocido
como plasticidad fenotipica o normas de reaccion (Stearns, 1992; Stephenson y Ramirez-
Bautista, 2012).

El grupo de las lagartijas muestra una pronunciada variacion en el grado de
dimorfismo sexual, donde se ha reportado que en algunas familias, las mayores
dimensiones morfoldgicas corresponden a los machos (i. e., Tropiduridae, Teiidae; Brandt

y Navas, 2011), a las hembras (i. e. Pygopodidae, Diplodactylidae; Cox et al., 2009) o no se
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presenta dimorfismo sexual (i. e. Anguidae, Gekkonidae, Scincidae; Cox et al., 2009). En
este sentido, se han propuesto dos hipdtesis principales para explicar el dimorfismo sexual
en reptiles, donde se menciona que (i) el dimorfismo sexual es dado por seleccion sexual;
por lo que, éste se sesga hacia los machos, con lo cual les confiere ventajas en la
competencia macho-macho para defensa del territorio y un mayor acceso a las hembras
para reproducirse (Endler y Houde, 1995), y (ii) sesgado hacia las hembras, que se explica
por fecundidad, donde se favorece a las hembras mas grandes, ya que el tamafio de
puesta/camada tiende a incrementar (Brafia, 1996). Una tercer hipdtesis (la hipotesis
ecologica) se ha propuesto para explicar el dimorfismo sexual, en la que se menciona que el
dimorfismo sexual es dado por divergencia del nicho, donde cada género puede ocupar en
diferente grado los recursos como el alimento, microhabitats, territorio, entre otros, lo que
promueve diferencias en las estructuras morfologicas entre los machos y las hembras
(Schoener, 1967; Hierlihy et al., 2013).

De acuerdo a la hipotesis ecoldgica, diversos procesos ecoldgicos o factores
ambientales pueden estar dando forma al disefio corporal de las especies (Losos, 2009;
Oufiero et al., 2011), y por lo tanto, el grado de dimorfismo sexual en las poblaciones
(Hernandez-Salinas et al., 2014). Por ejemplo, se ha registrado que las dimensiones de la
cabeza estan directamente relacionadas con el uso de microhabitats (Arnold, 1998) o con la
alimentacion (Kaliontzopoulou et al., 2008; Ngo et al., 2015). Debido a lo anterior, se
podria esperar diferencias en la morfologia entre individuos que ocupan diferentes
ambientes (Butler et al., 2007; Stuart-Fox y Moussalli, 2007; Kaliontzopoulou et al., 2010).

Las caracteristicas corporales tales como el tamafio del cuerpo, dimension de las
extremidades, o dimensiones de la cabeza pueden estar variando entre sexos de una o
diversas poblaciones (Hernandez-Salinas et al., 2014). Asimismo, caracteristicas
morfoldgicas como el nimero de escamas pueden exhibir una variacion sustancial
(Wegener et al., 2014) en funcion del tipo de ambiente donde ocurren las especies (arido vs
templado), sustrato que utilizan (Singhal et al., 2007; Mufiéz et al., 2015), o tipo de
microhabitats (Vitt et al., 1997). La funcidn de las escamas en el grupo de lagartijas, les

confiere diversas ventajas adaptativas, tales como la adaptacion a diferentes intervalos de
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temperatura, principalmente para evitar la desecacion y una mayor eficiencia fisiologica en

relacion al clima donde ocurren las poblaciones (Oufiero et al., 2011).

Al igual que los géneros Anolis o Liolaemus, el género Sceloporus presenta una alta
diversidad de especies (Leaché et al., 2016), y por lo tanto, una amplia gama de tipos de
microhabitats, sustratos, o ambientes a ocupar (Smith, 1946). A pesar de que en diversas
especies del género se han realizado estudios sobre ecomorfologia (Galindo-Gil et al.,
2015), y estudios de la variacion en caracteristicas como la escutelacion entre poblaciones
y/o especies (Sites y Dixon, 1982), éstos resultan aln escasos.

Los estudios donde se integra el dimorfismo sexual, la escutelacion, y por lo tanto,
la variacién geografica entre estos aspectos son escasos (Losos, 1990; Thorpe y Baez,
1993). En este sentido, el presente estudio tiene como objetivo principal analizar el
dimorfismo sexual entre poblaciones de la especie de lagartija de amplia distribucion
Sceloporus variabilis, ademas de evaluar la variacion morfoldgica en las caracteristicas de
escutelacion entre sexos y poblaciones. Este tipo de estudios resultan necesarios para
determinar el papel que tiene la variacion morfoldgica (medidas morfométricas y de
escutelacion) en las diversas poblaciones de una misma especie, y por lo tanto, en estudios
sobre evolucion adaptativa, como los realizados en especies y poblaciones del género
Anolis (Losos, 2009).

Material y métodos
Area de estudio

En este estudio se consideraron tres poblaciones de la especie S. variabilis localizadas en el
Estado de Hidalgo, México. Las poblaciones corresponden a las localidades de Atlapexco,
en el municipio de Atlapexco, San Pablo Tetlapayac en Metztitlan, y Santa Catarina en
Acaxochitlan (Cuadro 1; Fig. 1). Las poblaciones que se eligieron para el estudio presentan
diferencias en diversos factores ambientales como la temperatura, tipo de vegetacion,

altitud, precipitacion, entre otras (Cuadro 1).

Un total de 277 individuos de ambos sexos fueron colectados del mes de septiembre
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de 2013 a agosto de 2014, con el permiso de colecta cientifica SGPA/DGVS/11746/13,
emitido por la Secretaria del Medio Ambiente y Recursos Naturales (SEMARNAT). Para el
andlisis del dimorfismo sexual y escutelacion, se utilizaron organismos adultos, donde los
machos adultos se definieron por la presencia de testiculos agrandados y esperma en el
epididimo, y las hembras adultas por la presencia de foliculos vitelogénicos en el ovario o
huevos en el oviducto (Cruz-Elizalde y Ramirez-Bautista, 2016). Por poblacién se
obtuvieron para Atlapexco 110 individuos (55 hembras y 55 machos), 79 para San Pablo
Tetlapayac (37 hembras y 42 machos), y 88 para Santa Catarina (48 hembras y 40 machos).
Los ejemplares fueron humanamente sacrificados con inyecciones de pentobarbital sédico
(este estudio fue conducido de acuerdo a la ética y regulacion para estudios en animales de
la Universidad Auténoma del Estado de Hidalgo, y la guia para la eutanasia de la AVMA,
2013). Los especimenes fueron fijados en formol al 10%, y preservados en alcohol al 70%;
éstos se encuentran depositados en el Laboratorio de Ecologia de Poblaciones del Centro de

Investigaciones Bioldgicas, de la Universidad Autonoma del Estado de Hidalgo.

Analisis morfoldgicos

Caracteristicas morfométricas: Las medidas morfométricas utilizadas para evaluar el
dimorfismo sexual en cada poblacion y entre poblaciones consistieron en la longitud
hocico-cloaca (LHC; + 0.1 mm), longitud de la tibia (LT; £ 0.1 mm), longitud del fémur
(LF; £ 0.1 mm), longitud del antebrazo (LA; £ 0.1 mm), distancia interaxial (DIA; £ 0.1
mm), longitud de la cabeza (LC; £ 0.1 mm), ancho de la cabeza (AC; + 0.1 mm), alto de la
cabeza (AIC; £ 0.1 mm), longitud de la mandibula (LM; + 0.1 mm), y ancho de la
mandibula (AM; £ 0.1 mm; Ramirez-Bautista et al., 2014).

Caracteristicas de escutelacion: Para la escutelacion se utilizaron 23 caracteres meristicos
(Apéndice 1), los que fueron tomados del trabajo de Sites y Dixon (1982), donde se analiza
la variacion de escutelacion en diversas poblaciones de especies del grupo Sceloporus

variabilis.
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Andlisis estadisticos

Para evaluar el dimorfismo sexual, y la variacion de la escutelacion entre sexos y
poblaciones, se utilizaron analisis multivariados de varianza (MANOVAs; Zar, 1999). Asi
mismo, se realizaron anélisis de funciones discriminantes generalizados (AFDG) para
probar diferencias entre sexos y poblaciones. Las caracteristicas morfométricas que
resultaron significativas mediante el AFDG, fueron posteriormente analizadas mediante
pruebas univariadas (t-student o U-Mann-Whitney). Se utilizaron también pruebas de pos-
hoc de Tukey para identificar a los grupos (sexos y/o poblaciones) que variaron respecto a
las demaés. Los analisis estadisticos fueron desarrollados en el programa Statistica version

7.0, y las medidas fueron representadas como = 1 EE (Zar, 1999).

Resultados
Dimorfismo sexual

Los resultados muestran un evidente dimorfismo sexual, donde los machos fueron
significativamente mas grandes que las hembras en todas las caracteristicas morfométricas
(Cuadro 2). Al analizar las medidas morfométricas de las hembras y machos entre
poblaciones, las hembras no presentaron diferencia en ninguna de las variables
morfométricas (Cuadro 3). En contraste, los machos variaron en todas las caracteristicas,
excepto en LT y LF (Cuadro 3). Las pruebas de post-hoc de Tukey muestran que la LA,
DIA, AC y AM difieren sélo entre los machos de San Pablo Tetlapayac y Santa Catarina (P
< 0.05 en todos los casos; Cuadro 3). La LM y LHC variaron entre los machos de
Atlapexco y Santa Catarina (P = 0.017 y P = 0.020, respectivamente), y San Pablo
Tetlapayac y Santa Catarina (P = 0.004 y P <0.001, respectivamente), y finalmente laLC y
AIC entre los machos de las tres poblaciones (P <0.05 en todos los casos). En las
diferencias encontradas entre los machos de las poblaciones, en general los machos de

Santa Catarina presentaron las mayores dimensiones (Cuadro 3).

El anélisis de funciones discriminantes generalizado mostro que para todos los

casos, solo en el sexo se observo una mejor asignacion (una funcion con un eigenvalue de
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2.04), particularmente con las variables LT (Wilks Lambda = 0.850, F 1,262 = 45.89, P <
0.001), LF (Wilks Lambda = 0.956, F 1,262 = 12.04, P < 0.001), y DIA (Wilks Lambda =
0.939, F 1,262 = 16.79, P < 0.001).

Escutelacion

El AFDG mostré que para todos los casos (Cuadro 4), entre poblaciones se presentaron
notables diferencias (dos funciones con eigenvalores de 2.46 y 0.55, respectivamente) en
las caracteristicas de escutelacion analizadas (Wilks Lambda = 0.964, F 2,247 = 4.48, P =
0.0122). Estas diferencias se muestran en las variables DOR (Wilks Lambda = 0.779, F ,
247 = 34.85, P < 0.001), SAB (Wilks Lambda = 0.824, F 2, 247 = 26.36, P < 0.001),
FemPorlzq (Wilks Lambda = 0.968, F 2, 247 = 3.96, P = 0.201), InFILBIIzq (Wilks Lambda
=0.973, F 2,247 = 3.35, P = 0.036), TFLDer (Wilks Lambda = 0.958, F 2 247 =5.28, P =
0.005), y TLHDer (Wilks Lambda = 0.963, F 2,247 = 4.67, P = 0.102). Entre los sexos de las
tres poblaciones, solo las caracteristicas SAB (Wilks Lambda = 0.950, F 1,24 = 12.91, P <
0.001) y FemPorDer (Wilks Lambda = 0.916, F 1,248 = 22.71, P < 0.001) presentaron

diferencias estadisticamente significativas.

Al correlacionar la talla (LHC) de los ejemplares, con las variables de escutelacion
DOR, SAB y VEN, solo se registro correlacion positiva y significativa entre la LHC y VEN
en las hembras de San Pablo Tetlapayac (r = 0.38, P = 0.02) y Santa Catarina (r = 0.31, P =
0.02); el resto de las correlaciones no resultaron estadisticamente significativas (P > 0.05 en

todos los casos).

Discusién

El dimorfismo sexual segado a los machos es un patron registrado mayormente en las
familias Iguanidae, Tropiduridae y Phrynosomatidae (Fitch, 1978; Cox et al., 2007). El
patrdn registrado en las tres poblaciones analizadas de S. variabilis es consistente con
estudios previos donde se analizan otras especies del género Sceloporus (S. ochoterenae,
Smith et al., 2003; S. grammicus, Hernandez-Salinas et al., 2010; S. minor, Ramirez-

Bautista et al., 2014; S. siniferus, Hierlihy et al., 2013), donde se muestra un marcado
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dimorfismo sexual con los machos mostrando mayores dimensiones en todas las

caracteristicas morfoldgicas analizadas por poblacion.

Los machos fueron significativamente méas grandes que las hembras en todas las
caracteristicas morfoldgicas, lo que coincide con la hipétesis de seleccion sexual (Cox et
al., 2003). Estos resultados pueden deberse por una parte a la defensa del territorio y/o al
uso de los recursos en las poblaciones de S. variabilis estudiadas, ya que se ha registrado
que una mayor longitud de la cabeza en machos les confiere ventajas en los combates con
otros machos (Stamps, 1983; Carothers, 1984; Hierlihy et al., 2013), y la utilizacion de
tipos de presas mas grandes en ambos sexos (Vitt y Pianka, 2007). Asimismo, una mayor
dimensidn en estructuras como la tibia, fémur o antebrazo, les confiere ventajas para el
escape de sus depredadores (Sih, 1987; Lima, 1998), y por lo tanto, una mayor
supervivencia (Martin y Lopez, 1995).

En las tres poblaciones, las hembras fueron notablemente méas pequefias que los
machos; sin embargo, al comparar las variables morfométricas de hembras y machos entre
poblaciones, se observa que las hembras no difirieron en ninguna variable (Cuadro 3). Esto
podria ser explicado a que las presiones del ambiente en las que ocurren, asi como la
depredacidn, el tipo de microhabitats a utilizar, o el tipo y dimensiones de alimento que
consumen resultan ser homogéneas, tal como se ha observado en otros estudios (Mata-Silva
et al., 2010); sin embargo, el mantener una talla similar en distintas poblaciones, puede
indicar a su vez que aspectos reproductivos, como el tamafio de la puesta, el volumen del
huevo, y por lo tanto, de la cria estarian optimizados (Michaud y Echternacht, 1995;
Stearns, 2000).

La similitud en las tallas entre hembras de diferentes poblaciones, es un patrén que
se ha registrado para algunas especies del género Anolis (Andrews, 1979; Ramirez-Bautista
y Vitt, 1997), Sceloporus (Ramirez-Batista et al., 2014), o Aspidoscelis (Mata-Silva et al.,
2010), pero diferente a estudios previos entre poblaciones de lagartijas oviparas como S.
undulatus (Du et al., 2014) y Anolis nebulosus (Hernandez-Salinas y Ramirez-Bautista,
2015), donde se menciona que en diferentes ambientes, las tallas de los organismos
tenderan a diferenciar (Angilletta et al., 2004) debido a las presiones de depredacion,

estacionalidad y disponibilidad del recurso alimento (Angilletta et al., 2004), lo que
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promueve diferentes rangos de maduracion sexual, diferentes tamarios de puesta/camada, y

de huevos/crias al nacer (Jin y Liu, 2007; Du et al., 2014).

En el caso de los machos entre poblaciones, éstos difirieron en todas las
caracteristicas morfométricas, excepto en la LT y LF (Cuadro 3). Las diferencias
encontradas en el resto de las estructuras analizadas, podrian estar relacionadas con
diversas presiones en los ambientes donde ocurren, tales como la conducta, depredacion, y
competencia entre machos por el territorio (Sinervo y Lively, 1996; Olsson et al., 2002).
Por ejemplo, durante la estacion reproductiva, los machos més grandes ocupan sitios como
rocas o troncos que les permiten realizar despliegues y cortejos a las hembras (Ramirez-
Bautista et al., 2014), excluyendo en una primera instancia a los machos méas pequefios
(Sinervo y Lively, 1996). En este sentido, ademas del tamafio del cuerpo y las dimensiones
de la cabeza, los patrones de coloracion en los machos de las tres poblaciones deben de ser
analizados, ya que ademas de la morfologia, se ha observado que los patrones de color del
cuerpo (dorsal y ventral) juegan un papel muy importante en los despliegues de los machos
para defensa de territorio o bien para atraer a su pareja (p. €j., S. torquatus, Feria-Ortiz et
al., 2001; S. jarrovii, Ramirez-Bautista et al., 2002; S. minor, Stephenson y Ramirez-

Bautista, 2012; S. grammicus, Lozano, 2013).

En relacién a la variacion en la escutelacion (Cuadro 4), se encontr6 que la
poblacién de San Pablo Tetlapayac, en general, varia en el nimero de escamas,
principalmente en las escamas dorsales, escamas alrededor del cuerpo y en las ventrales,
siendo éstas mas numerosas y de menor tamafio que el resto de las poblaciones (Cuadro 4).
El patron de variacién en la escutelacion se ha registrado previamente entre diversas
especies del género Anolis (Wegener et al., 2014), Liolaemus (Hellmich, 1951) o
Sceloporus (Soulé y Kerfoot, 1972; Jackson, 1973). Por ejemplo, autores como Oufiero et
al. (2011) muestran que el efecto del ambiente, principalmente de la temperatura y nivel de
aridez estan relacionados con el nimero de escamas entre poblaciones y especies del
género Sceloporus. Estos autores registran que las especies y poblaciones que ocurren en
ambientes mas calidos y secos, tenderan a presentar un menor nimero de escamas, y de
mayor tamafo que las especies que ocurren en ambientes templados o hiumedos, donde las

escamas tenderan a ser de menor tamafio y numerosas (Oufiero et al., 2011).
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El resultado anterior se registra también con especies del género Anolis, ya que
Losos (2009) menciona que si la pérdida de agua ocurre a través de las escamas en
lagartijas, éstas tenderan a ser de menor tamafio, reduciendo el &rea de evaporacion,
principalmente en ambientes aridos. Este patron puede estar ocurriendo en las poblaciones
de S. variabilis analizadas, ya que a pesar de que no se evaluaron factores ambientales,
como la precipitacion o temperatura, el indice de aridez fue mayor en San Pablo Tetlapayac
(Q =108.30) que en Santa Catarina (Q = 233.55) y Atlapexco (Q = 254.76, ver Oufiero et
al. 2011 para una mejor explicacion del indice); sin embargo, para probar esta relacion, se
deben de realizar estudios donde se evalUe la termorregulacion entre sexos y entre

poblaciones de la especie.

Al igual que los niveles de aridez en cada ambiente, asi como las distintas
temperaturas ambientales, el nimero y tamarfio de las escamas estan relacionados con otros
factores como lo reportan Wegener et al. (2014), ya que muestran notables diferencias en el
numero de escamas entre especies del género Anolis, atribuyendo estas diferencias a los
diferentes ecomorfos, y alturas y didmetro de perchas, las cuales incrementan conforme el
namero de lamelas en los digitos lo hace. Sin embargo, entre poblaciones de una misma
especie, esto resulta aun desconocido, ya que no se cuenta con estudios donde se evalue la
funcién del nimero y forma de las escamas en relacion al ambiente donde ocurren las
poblaciones (Calsbeek et al., 2006), y ain mas en el género Sceloporus (pero ver Smith,
1946; Soulé y Kerfoot, 1972; Jackson, 1973).

Nuestros resultados sugieren que los factores ecoldgicos, como la competencia por
los recursos entre los machos, pueden estar promoviendo el dimorfismo sexual en cada
poblacién, explicado por la defensa del espacio y acceso a las hembras (Hierlihy et al.,
2013). Asimismo, la eficiencia en la termorregulacion y control en la pérdida de agua en los
individuos de cada poblacion, pueden estar moldeando tanto las tallas como el numero de
escamas encontrado en cada una de éstas (Calsbeek et al., 2006; Oufiero et al., 2011), lo
gue pone de manifiesto la necesidad de realizar un mayor nimero de estudios donde se
analice la relacion entre los tamafios corporales, la eficiencia en la termorregulacion, y la

funcion del nimero y forma de las escamas entre poblaciones.
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Cuadro 1.- Caracteristicas ambientales de las tres localidades de estudio en el Estado de

Hidalgo, México.

Caracteristicas

Atlapexco

Pablacion

San Pablo
Tetlapayac

Santa Catarina

98° 19" 04°'N, 21°
Coordenadas 09"457°0
Elevacion 140

Bosque tropical

Tipo de vegetacion perennifolio
Precipitacion media

anual (mm) 1500
Temperatura media

anual (°C) 22

98° 55" 14N, 20°

3872470

1045

Matorral xeréfilo

700

185

98° 11" 317N, 20°
153670

1845

Bosque mesdfilo de

montafia

608.5

14.5
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Cuadro 2.- Valores medios (+ 1 EE) de las caracteristicas morfométricas analizadas (LHC = longitud hocico-cloaca; LT =
longitud de la tibia; LF = longitud del fémur; LA = longitud del antebrazo; DIA = distancia interaxial; LC = longitud de la
cabeza; AC = ancho de la cabeza; AIC = alto de la cabeza; LM = longitud de la mandibula; AM = ancho de la mandibula) entre
sexos de cada poblacién de Sceloporus variabilis analizada. Se utilizaron pruebas paramétricas (t-student = *) y no paramétricas

(U-Mann-Whitney = **) dependiendo de la normalidad de los datos.

Caracteristica Atlapexco San Pablo Tetlapayac Santa Catarina
Hembras Machos Valor del Hembras Machos Valor del Hembras Machos Valor del
° (n=55) (n=54) estadistico p (n=32) (n=40) estadistico p (n=148) (n=40) estadistico p
LHC 53.57+052 62.86+0.89 -9.0362*  <0.00 52.73+£0.50 61.04 £0.79 147** <0.00 54.50 + 0.57 65.99 + 0.69 -12.948* <0.001
(45.42-62.81)  (49.89-75.42) 1 (45.30-57.34) (47.36-68.23) 1 (47.13-62.23) (57.42-72.55)
LT 1396+0.13 16.73+0.21 -11.68* <0.00 13.81+0.14 16.60 +0.21 90** <0.00 13.87+0.14 17.28+0.17 16** <0.001
(12.01-15.7)  (13.29-20.05) 1 (11.62-15.71) (12.3-18.15) 1 (11.59-15.41) (14.91-19.27)
LF 11.32+0.14 13.70+0.19 -10.21* <0.00 11.34+0.15 13.74 £ 0.20 -9.496* <0.00 11.36 +£0.13 1430 £ 0.17 -14.058* <0.001
(9.21-13.24)  (10.67-16.27) 1 (9.11-13.53) (10.11-15.85) 1 (9.31-13.47) (11.98-16.32)
LA 9.86 £0.12 11.71+0.15 -9.71* <0.00 10.01+0.11 11.53+0.16 -7.5959* <0.00 9.83+0.10 12.15+0.13 -14.783* <0.001
(7.9-1228)  (9.77-14.12) 1 (8.25-11.24) (8.09-13.46) 1 (8.14-11.55) (10.38-13.82)
DIA 25.14+0.40 28.64+0.47 667** <0.00 24.70 £ 0.40 27.87£0.44 244%** <0.00 2457 +0.34 29.96 + 0.44 -9.823* <0.001
(18.51-30.45)  (22.15-36.47) 1 (20.28-28.93) (19.81-32.23) 1 (19.58-31.33) (23.88-34.69)
LC 13.40+£0.16  15.41+0.17 -9.8654* <0.00 13.21+0.11 1471+ 0.16 -7.6529* <0.00 13.55+0.13 16.03+0.17 -12.034* <0.001
(11.64-14.75)  (13.02-17.84) 1 (12.08-14.19) (12.28-15.9) 1 (11.8-15.4) (13.7-17.81)
AC 9.22+0.10  10.96+0.20 -7.99% <0.00 9.25+0.14 10.54 +0.17 251** <0.00 9.28 +£0.14 11.37+0.16 -10.032* <0.001
(7.93-11.29)  (8.34-14.95) 1 (7.77-11.4) (7.73-12.87) 1 (5.47-10.95) (9.05-13.26)
AlC 5.82+0.08 6.81+£0.13 -6.5018*  <0.00 5.59 +0.08 6.36 £0.11 254.5* <0.00 5.90+0.10 741+0.13 -9.443* <0.001
(4.42-6.94)  (4.67-8.71) 1 (4.67-6.79) (4.82-8.03) 1 (4.76-8.1) (6.11-8.84)
LM 9.99+0.11 11.30+0.17 -6.5274*  <0.00 9.98 £0.11 11.19+0.14 -6.8491*  <0.00 10.13+0.14 11.97 +0.19 -7.936* <0.001
(7.31-11.57)  (8.96-13.87) 1 (8.92-11.38) (9.2-12.83) 1 (8.16-12.09) (9.71-14.03)
AM 7.83+0.13 9.36 £0.20 544%** <0.00 7.99+0.18 8.89 +0.16 -3.7263*  <0.00 7.85+0.12 9.70£0.17 -9.297* <0.001
(5.89-11.29)  (6.89-13.05) 1 (6.25-10.87) (6.92-12.26) 1 (6.46-9.54) (7.37-11.77)
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Cuadro 3.- Pruebas de analisis de varianza paramétricas (ANOVAs = *), y no paramétricas (Kruskall-Wallis = **) de las
caracteristicas morfométricas analizadas (LHC = longitud hocico-cloaca; LT = longitud de la tibia; LF = longitud del fémur; LA
= longitud del antebrazo; DIA = distancia interaxial; LC = longitud de la cabeza; AC = ancho de la cabeza; AIC = alto de la
cabeza; LM = longitud de la mandibula; AM = ancho de la mandibula) entre sexos de las tres poblaciones analizadas de

Sceloporus variabilis.

Caracteristicas Hembras Machos
Valor de la prueba P Valor de la prueba P
LHC F 2 136 =1.99* 0.141 15.23** <0.001
LT 0.241** 0.887 5.30** 0.070
LF F 2,136 = 0.022* 0.978 4.86** 0.088
LA F 2,136 = 0.684* 0.506 F 2,131 = 4.227* 0.017
DIA F 2,136 = 0.651* 0.523 F 2131 =4.8* 0.009
LC F 2 136 = 1.897* 0.154 F 2 131 =13.54* <0.001
AC 0.857** 0.652 F 2,131 = 4.69* 0.010
AIC 5.553 0.062 25.97 <0.001
LM F 2,136 = 0.482 0.619 F 2,131 = 5.565 0.005
AM 0.469 0.791 F 2,131 = 4.353 0.015
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Cuadro 4.- Estadistica descriptiva de 23 caracteristicas de escutelacion analizadas en las poblaciones de Sceloporus variabilis.

Las caracteristicas fueron tomadas de Sites y Dixon (1982). La variable IntPstAn se evalu6 solamente en los machos, y el

significado de cada variable se encuentra descrito en el Apéndice 1.

Caracteristicas

Atlapexco

Hembras
(n=55)

Machos
(n=54)

San Pablo Tetlapayac

Hembras
(n=36)

Machos
(n=40)

Santa Catarina

Hembras
(n=48)

Machos
(n=40)

DOR

SAB

VEN

PFlz

PFDe
IntFem
IntPstAn
ScBdIntrplz
ScBdIntrpDe
CrcmObtliz
CrcmObtlDe
SpOcllz
SpOclDe

54.96 £ 0.51 (45-63) 55.48 % 0.51 (44-63) 62.92 + 0.82 (51-73) 66.10 % 0.74 (57-79) 56.94  0.60 (49-67) 56.60 + 0.60 (49-68)
58.71 +0.60 (52-71) 59.43 + 0.64 (39-71) 67.00 + 0.84 (54-77) 72.85 +0.83 (62-85) 59.23 + 0.61 (50-68) 63.53 + 0.52 (58-70)
53.95 +0.99 (39-75) 55.00 + 0.98 (37-73) 59.47 + 1.39 (43-70) 62.18 +1.19 (49-79) 53.52 +0.99 (39-67) 54.85 + 1.18 (40-67)
10.35+0.24 (7-16) 11.56 £0.22 (9-18) 10.75+0.18 (9-13) 12.23+0.28 (9-15) 9.88 +0.24 (6-13)  10.40 + 0.17 (7-12)
11.15+0.19 (7-13) 12.28 £0.17 (10-15) 11.33+0.24(9-15) 13.43 +0.21 (10-16) 10.79+0.22 (6-15) 11.58 +0.16 (9-13)
21.60 + 0.41 (10-27) 20.85 +0.34 (16-28) 23.14 +0.56 (17-31) 25.30 + 0.54 (20-33) 20.90 + 0.41 (16-27) 21.13 + 0.40 (15-27)

2.58 +0.08 (2-4)
2.62 +0.09 (1-5)
8.53 +0.21 (5-13)
8.82 +0.20 (5-13)
5.07 +0.06 (4-7)
5.13 + 0.06 (4-7)

1.37 +£0.07 (1-2)
2.72 +0.11 (1-4)
2.80 +0.11 (1-5)
9.26 +0.25 (6-14)
9.54 +0.23 (6-13)
5.19 +0.08 (4-7)
5.22 +0.08 (4-7)

2.75 +0.10 (2-4)
2.81+0.12 (1-4)
8.69 +0.29 (4-11)
9.31 +0.27 (6-12)
4.97 +£0.08 (4-7)
5.17 +0.12 (4-9)
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1.78 + 0.08 (1-3)
2.98 +0.18 (1-8)
3.15 +0.29 (1-13)
9.65 + 0.28 (5-13)
9.73 +0.32 (6-13)
5.05 + 0.17 (4-11)
5.23 +0.17 (4-11)

2.52 +0.09 (1-4)
2.60 +0.09 (1-4)
7.79 £0.21 (4-12)
7.79 £0.27 (4-11)
5.06 + 0.10 (4-8)
5.06 + 0.13 (2-9)

1.73+0.07 (1-2)
2.55 +0.10 (1-4)
2.60 +0.11 (1-4)
7.53 +0.30 (3-12)
8.05 + 0.30 (4-12)
5.20 +0.08 (4-7)
5.03 + 0.07 (4-6)
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SILBIIz 6.80 £0.18 (4-10) 7.44+0.23(5-11) 7.19+0.19(5-9) 7.70+0.24(5-12) 6.88+0.19(5-9)  7.20%0.26 (5-11)
SILBIDe 6.69 £0.20 (4-10) 7.13+0.21(5-12) 7.31+0.25(5-11) 7.48+0.23(5-10) 6.65+0.16(5-9)  7.03+0.19 (5-9)
InfILBIIz 576+0.10(5-7)  561+0.11(4-7) 586+0.20(5-11) 583+0.11(5-7) 6.04+0.13(59)  6.10+ 0.15 (4-9)
InfILBIDe 578+0.13(4-9) 561+0.10(5-7) 583+0.18(4-10) 5.95+0.16 (5-10) 5.94+0.11(5-8)  6.00 % 0.14 (5-10)
SbLBIIz 9.98+0.15(7-12)  9.94+0.16 (5-12) 10.14+0.20 (8-14) 9.93+0.18 (6-13) 10.60 +0.13 (9-13) 10.93 + 0.20 (8-14)
SbLBIDe 9.71+0.13(7-12) 10.11+0.13(8-13) 10.17+0.20(8-13) 10.08+0.17 (7-12) 10.54 +0.15(9-13) 10.55 + 0.15 (9-12)
TLFIz 15.09 +0.19 (11-17) 15.76  0.15 (14-19) 15.64 +0.17 (13-17) 16.75 % 0.24 (12-19) 16.04 +0.15 (13-18) 16.23 % 0.26 (9-20)
TLFDe 15.07 £0.19 (11-18) 16.04 + 0.15 (14-20) 15.75+0.19 (13-18) 16.53  0.24 (13-19) 16.13 +0.19 (13-19) 16.50 * 0.19 (15-20)
TLHIz 21.13 +0.16 (19-24) 21.39 +0.23 (12-24) 23.03 +0.20 (21-26) 23.63 + 0.41 (14-28) 21.88 +0.21 (19-26) 22.55 + 0.26 (20-26)
TLHDe 21.02 +0.16 (19-24) 21.33 +0.18 (19-25) 22.56 + 0.18 (20-25) 23.88 +0.23 (21-27) 21.50 +0.29 (16-26) 22.13 + 0.36 (1-25)
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Apéndice 1. Variables de escutelacion medidas en las tres poblaciones de Sceloporus
variabilis analizadas. Las caracteristicas fueron tomadas de acuerdo a Sites y Dixon (1982).
La variable IntPstAn se evalu6 solamente en los machos.

Variable Descripcion

DOR Escamas dorsales

SAB Escamas alrededor de la region media del cuerpo
VEN Escamas ventrales

PFlz Poros femorales izquierdos en vista ventral

PFDe Poros femorales derechos en vista ventral

IntFem Escamas interfemorales

IntPstAn Escamas interpostanales (exclusivos para machos)
ScBdintrplz Escamas bordeando la interparietal izquierda en vista dorsal

ScBdIntrpDe

Escamas bordeando la interparietal derecha en vista dorsal

CrcmObtllz Escamas circumorbitales izquierdas en vista dorsal
CrcmObtlDe Escamas circumorbitales derechas en vista dorsal
SpOcliz Escamas supraoculares izquierdas en vista dorsal
SpOclDe Escamas supraoculares derechas en vista dorsal
SILBIIz Escamas supralabiales izquierdas en vista ventral
SILBIDe Escamas supralabiales derechas en vista ventral
InfILBIIz Escamas infralabiales izquierdas en vista ventral
InfILBIDe Escamas infralabiales derechas en vista ventral
SbLBIIz Escamas sublabiales izquierdas en vista ventral
SbLBIDe Escamas sublabiales derechas en vista ventral

TLFIz Lamelas del cuarto dedo de la mano izquierda en vista ventral
TLFDe Lamelas del cuarto dedo de la mano derecha en vista ventral
TLHIz Lamelas del cuarto dedo de la pata izquierda en vista dorsal
TLHDe Lamelas del cuarto dedo de la pata derecha en vista dorsal
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|

Figura 1.- Poblaciones analizadas de Sceloporus variabilis.
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ABSTRACT: It is well known that geographic variation in morphological traits occurs
among populations of lizard species. In this study we identified body size and sexual-size
dimorphism among four populations of the lizard Sceloporus variabilis from contrasting
elevations. Males from all populations were larger than females in snout-vent length, head
length, head width, tibia length, and forearm length. These findings are consistent with the
hypothesis that sexual selection acts more strongly on this species males than on females.
Also, females from higher elevations were larger in size than those found at lower
elevations, which could be explained by an investment in body size for greater reproductive
success. We suggest that environmental (precipitation, temperature) and ecological (food,
competition, predation) factors could have some influence on the expression of sexual
dimorphism and morphological variation among populations.

Key words: Sexual dimorphism, body size, populations, lizard, morphological

characteristics.

INTRODUCTION

ifferent ecogeographical rules about size and degree of sexual dimorphism between

sexes have been developed to explain the geographic variation in morphological

traits among species (Cox et al., 2003) and populations of the same species
(Schauble, 2004). For example, Bergmann’s rule predicts that body size of species
increases with latitude (Blackburn et al., 1999), or Rensch’s rule that establishes that
sexual-size dimorphism increases when sizes of males are larger than females, and
decreases when females size are the larger (Abouheif & Fairbairn, 1997). In reptiles,
particularly in lizards, Bergmann’s rule has been tested in a few number of groups
(Angilletta et al., 2004; Cruz et al., 2005), than Rensch’s rule (Kratochvil & Frynta, 2006;
Cox et al., 2007).

Sexual-size dimorphism has been studied in many vertebrate groups, in some
groups, such as amphibians and fishes, females are usually the larger sex (Liao et al., 2013;
Jonsson & Jonsson, 2015), while in others, such as mammals, birds, and reptiles, males

tend to be larger (Kratochvil & Frynta, 2006). Sexual dimorphism can be observed in a
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wide range of morphological traits, such as body size, head length, width length and colour

pattern between sexes (Darwin, 1871; Polak & Frynta, 2010).

Lizards show a high variation in the degree of sexual-size dimorphism, which has
been reported as male-biased in some families (e.g., Tropiduridae, Teiidae: Brandt &
Navas, 2013), and female-biased in others (e.g., Pygopodidae, Diplodactylidae: Read,
1999; Cox et al., 2009), or no dimorphism at all (e.g., Anguidae, Gekkonidae, Scincidae:
Cox et al., 2009). Two general hypotheses have been proposed to explain sexual-size
dimorphism in lizards: (i) sexual-size dimorphism has evolved by sexual selection, that is
male-biased, which gives advantages in male-male competition for territory and greater
access to females (Endler & Houde, 1995), and (ii) female-biased sexual-size dimorphism
is explained by fecundity, where larger females are favoured by natural selection. Based on
the latter hypothesis, females with large SVL would tend to increase clutch/offspring size at
birth (Brafia, 1996); for instance, in some oviparous lizards, individuals living at higher
latitudes or elevations are larger and tend to produce larger clutches with bigger eggs than
those at lower latitudes or elevations (Du et al., 2005). Also, another alternative hypothesis
proposed by Rand (1967) and Schoener (1967) suggest that sexual-size dimorphism in
lizard has evolved by niche divergence, where each sex is able to use the same resource at
different degrees or use different resources, such as food, microhabitats, and territory
(Schoener, 1967; Hierlihy et al., 2013).

Sexual-size dimorphism has been assessed in various (Brafia, 1996; Cox et al.,
2007) or single lizard species (Ramirez-Bautista et al., 2006; Aguilar-Moreno et al., 2010;
Hierlihy et al., 2013), and to a lesser degree, among populations of a single species
(Hernandez-Salinas et al., 2010; Jin et al., 2013; Ramirez-Bautista et al., 2014). The genus
Sceloporus (Phrynosomatidae) has a high species diversity, which occurs in a wide range of
environments (Fitch, 1978; Angilletta et al., 2004). Most species show marked male-biased
sexual-size dimorphism (Fitch, 1978). Research about sexual-size dimorphism in the genus
Sceloporus tends to conclude that elaborate male traits could be the result of male-male
competitions; therefore, females may have preference for such traits (Ansell et al., 2014).

In these sense, differences in sexual-size dimorphism could be related to diverse
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environmental pressures, such as elevation, latitude, temperature, and use of space and food
(Madsen & Shine, 1993; Roitberg, 2007; Ramirez-Bautista et al., 2014).

Recent studies have shown that populations of different species in the genus may or
may not show sexual dimorphism in size and other morphological characteristics, such as
head length, head width, forearm length or tibia length (Ramirez-Bautista & Pavén, 2009;
Ramirez-Bautista et al., 2013). These differences are mainly attributed to habitat
differences, variation in predation pressure, and lack of territoriality or interspecific
competition (Wiens, 1999, 2001); therefore, additional data on sexual size-dimorphism in

species or populations are still needed.

The aim of this study is to assess the body size and sexual-size dimorphism in four
populations of the lizard Sceloporus variabilis (Squamata: Phrynosomatidae) from different
elevations (two populations from high elevations and two from low elevations [Ramirez-
Bautista et al., 2011]). This species lives in both tropical and temperate environments and
has a wide geographic distribution (Mendoza-Quijano et al., 1998); however, very little is
known about its ecological and morphological traits among populations (Benabib, 1994;
Ramirez-Bautista et al., 2006). Based on the two hypotheses on sexual size dimorphism, it
is expected a marked male-biased sexual-size dimorphism in the populations studied
according to Fitch’s results (1978) and Rensch’s rule. Additionally, it is expected a larger
body size of females and males in high elevation (temperate environments) populations
than in low elevation (tropical environments) populations according Bergmann’s rule
(Angilletta et al., 2004).

MATERIAL AND METHODS
Study area

This study analyses morphological characteristics of S. variabilis in four populations from
different elevations. Specimen data came from the Coleccion Nacional de Anfibios y
Reptiles (CNAR) of the Instituto de Biologia, and Coleccion del Museo de Zoologia,

Facultad de Ciencias (MZFC), both from the Universidad Nacional Autbnoma de México,

52



Variacién geografica en las caracteristicas de historia de vida entre poblaciones de Sceloporus variabilis (Squamata: Phrynosomatidae)

and from the database of the Laboratorio de Ecologia de Poblaciones of the Universidad

Autonoma del Estado de Hidalgo.

We used adult specimens of S. variabilis from four populations of Mexico located at
different elevations. High elevation localities were Cerro Azul, Veracruz (97° 44N, 21°
11°0; 1, 100 m a.s.l., Table 1, Fig. 1) and Metztitlan, Hidalgo (98° 55°N, 20° 38°0;
WGS84; 1, 000 m a.s.l., Table 1, Fig. 1); and low elevation localities were Atlapexco,
Hidalgo (98° 20°N, 21° 01°0O; 140 m a.s.l., Table 1, Fig. 1) and Alvarado, Veracruz (95°
46°N, 18° 47°0; 50 m a.s.l., Table 1, Fig. 1; INEGI, 2009).

Because all specimens were collected in different years (from 1986 to 2014), the
sample size was small. There was no variation in morphological characteristics among
years within some populations (i.e., Alvarado, P > 0.05). Sample size from Cerro Azul
population was 55 (20 females and 35 males), Metztitlan 116 specimens (23 females and 93
males), 47 for Atlapexco (25 females and 22 males), and 355 for Alvarado (131 females
and 224 males).

Morphological analysis

Morphological descriptions and comparisons were restricted to adult males and females.
Males were considered as adults if they had enlarged testes and convoluted epididymides
consistent with sperm production, and adult females were those having vitellogenic follicles
in ovaries, or eggs in oviducts (unpublished data; Goldberg & Lowe, 1966). In all lizards
examined we measured: body size or snout-vent length (SVL: measured to the nearest +
0.01 mm), head length (HL: £ 0.01 mm; distance from the anterior tip of the rostral scale to
the posterior margin of the left ear), head width (HW: £ 0.01 mm; maximum width of the
head, measured as the distance between the posterior margin of the left and right ears), tibia
length (TL: £ 0.01 mm) and forearm length (FL: £ 0.01 mm) were each measured from the
knee (TL) or elbow (FL) to the pad of the foot.

Statistics
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To test for sexual-size dimorphism, we used multivariate analysis of variance (MANOVA)
to identify differences in body size (SVL), and other morphological characteristics as a
function of population origin (Zar, 1999). We performed a Generalized Discriminant
Function Analysis (GDFA) at the sex and population level. Significant variables identified
by GDFA were compared between sexes and among populations by univariate test.
Statistical analyses and post hoc comparisons (when it was necessary) were performed
using Statistica version 7.0, and means are presented + 1 SE (Zar, 1999).

RESULTS

A MANOVA including all traits showed statistically significant differences between sexes
(Wilk’s A =0.704, F1, 565 = 47.15, P < 0.001), among populations (Wilk's A = 0.582, F3, 565
=22.37, P <0.001), and in the interaction of both variables (Wilk's A = 0.872, F3, 565 =
5.23, P <0.001). The same pattern occurred in other morphological characteristics, where
males were larger than females (Tables 2 and 3). Although males were larger than females
in all populations (Table 3), the degree of sexual size dimorphism varied among
populations. Males from Atlapexco were 17.53% larger than females, in Alvarado were
15.06% larger, in Cerro Azul 13.87%, and in Metztitlan 6.93%. In females, body size
increased significantly with altitude (SVL, r =0.39, P <0.001), the same pattern occurred
for the morphological characteristics HL (r = 0.45, P < 0.001), HW (r = 0.14, P = 0.05),
and TL (r=0.27, P <0.001), but not in FL (r = 0.12, P = 0.08). Males showed a similar
pattern in SVL (r = 0.15, P = 0.002), HL (r = 0.13, P = 0.009), and HW (r = 0.29, P
<0.001), but not in FL (r =0.09, P = 0.08) and TL (r = 0.04, P = 0.40).

The GDFA showed that three of the five traits had a significant difference between
sexes, those were HL (Wilk's A = 0.982, F1,564 = 9.79, P <0.001), HW (Wilk's A = 0.974,
F1,564 = 14.79, P <0.001), and TL (Wilk's A =0.97, F1 564 = 17.43, P < 0.001), with an
eigenvalue of F1 = 0.73 (cumulative percentage 100%). Also, all traits were different
among populations (SVL, Wilk’s A = 0.98, F3, 564 = 2.78, P = 0.040; HL, Wilk's A = 0.97,
F3, 5624 = 4.26, P = 0.005; HW, Wilk's L = 0.79, F3 564 = 49.30, P < 0.001; FL, Wilk's A =
0.80, F3,564 =46.27, P < 0.001, and TL, Wilk's A = 0.92, F3 564 = 15.96, P < 0.001), with
eigenvalues of F1 = 0.46 and F2 = 0.11 (cumulative percentage 86%).
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DISCUSSION

Male-biased sexual-size dimorphism has been recorded in most species of the families
Iguanidae (Fitch, 1978), Tropiduridae (Brandt & Navas, 2013), and Phrynosomatidae
(Valdéz-Gonzélez & Ramirez-Bautista, 2002; Cox et al., 2007; but see Ramirez-Bautista et
al., 2013). The sexual-size dimorphism pattern found in this study is consistent with Fitch’s
(1978) observations in other species of the genus Sceloporus, who found that males were
larger than females in body size. This male-biased sexual-size dimorphism is similar to that
observed in other studies on other species of the genus Sceloporus, such as S. ochoterenae
(Smith et al., 2003), S. grammicus (Hernandez-Salinas et al., 2010), S. minor (Ramirez-
Bautista et al., 2014), S. siniferus (Hierlihy et al., 2013; Ansell et al., 2014), as well as
other populations of S. variabilis (Ramirez-Bautista et al., 2006; Cruz-Elizalde & Ramirez-
Bautista, 2016) and other species of lizards (Aguilar-Moreno et al., 2010). However, at
population level, Rensch’s rule fails at least for the Alvarado population, because the higher
degree of differentiation between sexes (17.53% for Alvarado) does not match with the
larger size (SVL) in males from Atlapexco (65.6 mm; Table 2).

Both patterns could be explained by the male-male aggressive interactions during
courtship and mating, as occurs in other lizard species (Ruby, 1978; Ruby & Baird, 1994).
In these taxa, larger males are generally the winners in combats (Ruby, 1978). Also, in
other lizard species, males with larger heads have the advantage during male-male combats
that result in reproduction or acquisition of resources (space and food; Stamps, 1983;
Carothers, 1984; Hierlihy et al., 2013). In addition, some lizard species of the
Phrynosomatidae family (Cox et al., 2007) are characterized by a high degree of

territoriality and male-male combat, where Rensch’s rule is more evident.

In addition to a noticeable sexual-size dimorphism in these populations, males can
show brighter colour patterns than females (Stephenson & Ramirez-Bautista, 2012). This
condition has been reported in other lizard species of the Sceloporus genus, such as S.
torquatus (Feria-Ortiz et al., 2001), S. jarrovii (Ramirez-Bautista et al., 2002), S.
grammicus (Lozano, 2013), and S. formosus (Ramirez-Bautista & Pavon, 2009). Besides

differences in morphological traits between sexes in each population, colour patterns in
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males from all four populations of S. variabilis should be analysed and relate this with
displays, mating success, and territorial defence (Endler, 1992; Sinervo & Lively, 1996;
Sacchi et al., 2013).

In both sexes, there was an effect of altitude on size and length of other
morphometric characteristics. This is consistent with the Bergmann’s rule (Gaston &
Blackburn, 2000), which states that species body size increase with increasing latitude and
elevation, while temperature decreases (Ashton & Feldman, 2003); this has been tested
mainly in mammals and birds (Ashton et al., 2000). Bergmann’s rule has been tested in
ectotherms, where not only turtles followed this rule (Ashton & Feldman, 2003), but also a
few lizards such as species of the Liolaemus genus from South America (Cruz et al., 2005).
However, in spite of finding a correlation between altitude and several characteristics in
males and females in the analysed populations of S. variabilis, the low correlation
coefficients showed a poor association; therefore, a higher number of populations need to
be studied to better depict the pattern (Angilletta et al., 2004).

Females from all populations were smaller than males in body size (SVL); however,
females from higher elevations were larger than those from lower elevations (Tables 2 and
3). This pattern is similar to that observed in other oviparous lizards, such as S. undulatus
(Du et al., 2014) and Anolis carolinensis (Michaud & Echternacht, 1995). Those studies
explain that in low temperature environments (high elevations or/and high latitude) body
size increases with elevation and latitude (e.g., Bergmann’s rule, Angilletta et al., 2004)
because lizards invest more energy in growth and storage of fat bodies during the harshest
periods of the year (Michaud & Echternacht, 1995). This strategy promotes late maturity,
larger clutch/litter sizes, larger eggs, and larger offspring/neonate at birth (Jin & Liu, 2007;
Diaz et al., 2012; Du et al., 2014). This could be the case in populations of S. variabilis
from low and high elevations of this study. However, a larger number of populations
should be evaluated; a recent study about reproduction among populations of S. variabilis
in Central Mexico showed not differences in SVL of females in three populations that occur
at different elevations (140, 1045, and 1845 m a.s.l.; Cruz-Elizalde & Ramirez-Bautista,
2016). In addition, studies about reproductive characteristics at different elevations are
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necessary to assess the effect of female’s size and elevation on clutch size, eggs size, or

relative clutch mass (Du et al., 2005).

Another alternative hypothesis is the use of resources. In this sense, the sexual size
dimorphism can be associated to differential resource use within and among populations.
For instance, recent studies have shown that males and females with larger morphological
structures of head are associated with eating larger prey items (Vitt & Pianka, 2007; Ngo et
al., 2015). However, we need to test this hypothesis in populations of S. variabilis, because
difference in prey size, microhabitat, or resource competition between males and females
within the same population would not be a promoter of sexual size dimorphism (Cox &
Kahrl, 2015) as occurs in various species of the genus Anolis (Schoener, 1967; Butler et al.,
2000).

In conclusion, we found male-biased sexual-size dimorphism in S. variabilis from
low and high populations, which is a similar pattern to that previously found in another
population of the same species (Ramirez-Bautista et al., 2006), and in other species of the
genus Sceloporus (Fitch, 1978). This study supports, in part, the prediction made by Fitch
(1978), and Rensch’s rule that males would be larger than females in the genus Sceloporus.
However, Fitch (1978) tested this prediction on a single population only, but different
patterns have been found in populations from other species, which contradicts Fitch’s
predictions (see Wiens, 2001; Ramirez-Bautista et al., 2013). In addition, larger females
were found in the Metztitlan population (Table 2, Tukey pos hoc test, P<0.05), one of the
high-elevation populations, which might be explained by greater energy being invested in
growth, and consequently having larger eggs and larger offspring (Du et al., 2014).

Further studies are needed for a better understanding on the geographic pattern of
sexual-size dimorphism in S. variabilis, focusing on the use of resources between sexes,
studies on population dynamics, and colour patterns. Also, differences in body size and
sexual-size dimorphism should be assessed considering the phylogeny of this group and its
populations, because recent studies (Cox et al., 2003; Frydlova & Frynta, 2010) have found
that traits as male territoriality, clutch size, or body size in some cases fails to explain
geographic variation in morphology within and among species (Cox et al., 2003; Ramirez-
Bautista et al., 2013; Cox & Kahrl, 2015).
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Table 1. Environmental parameters for each of the four localities sampled for sexual-

size dimorphism of Sceloporus variabilis.

Populations
Environmental Cerro Azul, Metztitlan, Atlapexco,
characteristic Veracruz Hidalgo Hidalgo Alvarado, Veracruz
Elevation (m) 1100 1000 140 50
Secondary
vegetation/Conifero Tropical rain
Vegetation type us forest Xeric scrub forest Evergreen forest
Average annual
Precipitation (mm) 1600 700 2000 3435-6435
Mean annual
Temperature (°C) 22 18.5 20-22 27
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Table 2. Mean values (£ 1 SE) of morphological characteristics (SVL = snout-vent length, HL = head length, HW = head width,
FL = forearm length, and TL = tibia length) of adult males and females of Sceloporus variabilis from populations of Veracruz
(Alvarado and Cerro Azul), and Hidalgo, Mexico (Atlapexco and Metztitlan). Results of Kruskal-Wallis, testing differences by
sex among populations.

Males Females

Trait Alvarado Atlapexco Metztitlan  Cerro Azul H b Alvarado Atlapexco Metztitlin ~ Cerro Azul H b
(n=224) (n=22) (n=93) (n=35) (n=131) (n=25) (n=23) (n=20)

SVL (mm) 59.95+0.37 656+1.64 6220+0.70 63.1+1.37 39.86 <0.0001 50.92+0.36 54.10+0.94 57.89+138 5435+0.97 35.86 <0.0001
(44.5-71)  (46.49-74.82)  (44-77.9) (43-75) (41.7-68.4) (45-66) (38.5-69.2) (48-62)

HL (mm) 15.34+0.08 16.30+0.34 1570+0.15 16.16+0.43 2526 <0.0001 13.07+0.08 13.81+021 14.77+0.30 14.23+0.21 4584 <0.0001
(10.8-18)  (12.7-18.39) (11.3-18.72)  (8.4-19.5) (10.5-16.7)  (12.2-16.7) (10.79-17.62) (12.8-15.7)

HW (mm) 10.70+0.08 11.56+0.48 11.25+0.15 12.82+0.34 4154 <0.0001 9.05+0.09 9.44+031 852+0.30 10.53+0.20 33.71 <0.0001
(7.2-145)  (7.66-14.95) (7.75-14.7)  (8.5-17.7) (6-13) (6.44-12.5)  (6.29-11.8)  (9.2-12.5)

FL (mm) 10.17£0.07 11.45+0.27 10.69+0.11 10.01+0.26 42.14 <0.0001 8.51+0.08 9.44+0.18 9.37£0.22 8.48+0.19 30.97 <0.0001
(7-135)  (8.91-13.05)  (7.4-1259)  (6.4-13.5) (5.8-11.4)  (7.8-11.2) (7-11.29) (7-9.9)

TL (mm) 1513+£0.09 17.22+0.38 15.13+0.14 16.09+0.44 37.81 <0.0001 12.84+0.08 13.82+0.26 13.90+£0.38 13.54+0.20 30.58 <0.0001
10.2-18.4)  (13.2-20.05)  (11-19.41)  (7.5-19.2) (10.6-17.6)  (11.8-16.9)  (10-17.74) (12.3-16)
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Table 3. Mean values (£ 1 SE) of morphological characteristics (SVL = snout-vent length, HL = head length, HW = head width,

FL = forearm length, and TL = tibia length) of adult males and females of Sceloporus variabilis from populations of Veracruz
(Alvarado and Cerro Azul), and Hidalgo (Atlapexco and Metztitlan), Mexico. * = P < 0.01, the rest was P < 0.001, by U Mann-
Whitney test.

Trait Alvarado Atlapexco Metztitlan Cerro Azul
Males (n = 224) Females (n = 131) Males (n =22) Females (n =25) Males (n =93) Females (n =23) Males (n=35) Females (n = 20)
SVL (mm) 59.95+0.37 50.92 +0.36 65.6 + 1.64 54.10 £ 0.94 62.20 £ 0.70 57.89+1.38 63.1+1.37 54.35+0.97
(44.5-71) (41.7-68.4) (46.49-74.82) (45-66) (44-77.9) (38.5-69.2)* (43-75) (48-62)
HL (mm) 15.34 £ 0.08 13.07 £ 0.08 16.30 £ 0.34 13.81+0.21 15.70 £ 0.15 14,77 £ 0.30 16.16 £ 0.43 1423+ 0.21
(10.8-18) (10.5-16.7) (12.7-18.39) (12.2-16.7) (11.3-18.72)  (10.79-17.62) (8.4-19.5) (12.8-15.7)
HW (mm)  10.70+0.08 9.05 £ 0.09 11.56 £ 0.48 9.44 £0.31 11.25+0.15 8.52£0.30 12.82 £ 0.34 10.53+£0.20
(7.2-14.5) (6-13) (7.66-14.95) (6.44-12.5)* (7.75-14.7) (6.29-11.8) (8.5-17.7) (9.2-12.5)
FL (mm) 10.17 £ 0.07 8.51 £+ 0.08 11.45+0.27 9.44 £0.18 10.69 £0.11 9.37+£0.22 10.01£0.26 8.48 £0.19
(7-13.5) (5.8-11.4) (8.91-13.05) (7.8-11.2) (7.4-12.59) (7-11.29) (6.4-13.5) (7-9.9)
TL (mm) 15.13 £ 0.09 12.84 +0.08 17.22 £ 0.38 13.82 +£0.26 15.13+0.14 13.90 £ 0.38 16.09 + 0.44 13.54 £ 0.20
(10.2-18.4) (10.6-17.6) (13.2-20.05) (11.8-16.9) (11-19.41) (10-17.74) (7.5-19.2) (12.3-16)
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Fig. 1. Populations of high (Cerro Azul, Veracruz; Metztitlan, Hidalgo) and low
elevations (Atlapexco, Hidalgo; Alvarado, Veracruz) of Sceloporus variabilis analysed

in this study.
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Geographic variation in sexual dimorphism and body size among populations of
the widely distributed lizard Sceloporus variabilis (Squamata: Phrynosomatidae) in

Mexico
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Abstract: Sexual dimorphism (SD) has been analyzed in the lizard group, where has
been detected that males show larger morphological structures than females, mainly in
Sceloporus genus. Similarly, body size variation has been analyzed according to
environmental factors where populations of single species occur. Considering
Bergmann rule, this suggests that body size of the individuals increases with accordance
elevation and latitude increase, and therefore, with decreasing environmental
temperature. In this study is analyzed the SD, geographic variation in body size, and
tests Bergmann’s rule hypothesis on 14 populations of the lizard Sceloporus variabilis
which has wide distribution in Mexico. In all populations were recorded SD, males have
larger morphological characteristics, such as snout-vent length (SVL), head length
(HL), head with (HW), forearm length (FL), and tibia length (TL) than females. In
addition, were detected three patterns of SD related to SVL, SD male-biased, a
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moderate SD, and a group without apparent differences in body size. Females from 14
populations showed a positive correlation between SVL and elevation, and males
between SVL and elevation and latitude, coinciding with Bergmann’s rule. Sexual
dimorphism recorded from 14 populations, geographic variation in body size, and the
coincidence with Bergmann’s rule, suggests that morphological characteristics are
influenced by ecological factors (competition and defense of territory by males) and
environmental factors (latitude, altitude, and environmental temperature) of populations.
Studies analyzing the effect of temperature and seasonality on growth rate in each sex
and population, as well as ecological, behavioral, and reproductive factors are needed to
determine the main factors promotes geographic variation in SD and body size among

populations of species with high range distribution as S. variabilis from this study.

Key words: Bergmann’s rule, morphology, lizard, populations, wide distribution

species.

Introduction

Body size is a fundamental aspect on physiology, reproduction, ecology, and natural
history of the organisms (Schmidt-Nielsen, 1984; Schéauble, 2004). In this sense, a high
number of hypothesis and ecogeographical rules have been proposed to explain
morphological variation at different spatial scales (Darwin, 1874; Fairbairn, 1997,
Pincheira-Donoso et al., 2008). For example, Bergmann’s rule states that body size of
the individuals tend to increase according to elevation and latitude increase; therefore,
with decreasing of the temperature (Bergmann, 1847; Blackburn et al., 1999). This rule
has been better explained in the groups of endotherms as mammals and birds (Ashton
and Feldman, 2003; de Queiroz and Ashton, 2004) than ectotherms, such as lizards and
snakes species (Angilletta et al., 2004); however, in turtles group follow this rule
(Ashton and Feldman. 2003).

On the other hand, the Rensch’s rule that involves sexual dimorphism (which is
defined as the difference in size and other morphological characteristics between males
and females; Darwin, 1874; Andersson, 1994; Cox et al., 2009) and describes variation

(allometry) in body size between sexes. This rule is based in the hypothesis that the
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evolution of body size of the female is more limited than the male, as it mentions that
when males are the sex of larger size, sexual dimorphism increases as body size does,
but when females are larger in body size, sexual dimorphism tend to decrease
(Fairbairn, 1997). This rule has been tested in some biological groups, such as birds
(Colwell, 2000; Székely et al., 2004), lizards (Kratochvil and Frynta, 2006; Cox and
John-Alder, 2007), turtles (Stephens and Wiens, 2009), and amphibians (Liao and Chen,
2012).

Morphological characteristics, behavior, demography, physiology, and ecology
variations between males and females, known as sexual dimorphism have been detected
in diverse species and populations of single species (Andersson, 1994; Cox et al., 2009).
Therefore, there are two hypothesis that explain the evolution and direction of sexual
dimorphism, (i) sexual selection hypothesis, which explains the larger body size of
males in relation to the females due to remarkable competition among males for mating
(Andersson, 1994; Fairbairn, 2013) or sperm competition (Byrne et al., 2002), and (ii)
natural selection hypothesis (selection by fecundity), where females present larger body
size than males, showing greater advantage to the fecundity (Cox et al., 2009). In this
sense, sexual dimorphism female-biased are explained by fecundity, in which, larger
body sizes in females are able to increase also clutch/litter size and egg size, and hence
offspring size at birth (Andersson, 1994; Cox et al., 2003). In biological groups have
been recorded that in mammals, birds, and reptiles, males tend to present larger body
size (Kratochvil and Frynta, 2006), and in amphibians and fishes, females show larger
body size (Liao et al., 2013; Jonsson and Jonsson, 2015).

Lizard species group are good models because exhibit a great variation in body
size, behavior, ecology, and other morphological structure between males and females
which have been important to detect different grade of sexual dimorphism (Cox et al.,
2003, 2009). For example, in species of the families Tropiduridae, Teiidae, and
Phrynosomatidae show a pronounced sexual dimorphism biased to males (Fitch, 1978;
Brandt and Navas, 2013; Ramirez-Bautista et al., 2014), while in the families
Pygopodidae and Diplodactylidae sexual dimorphism is biased to females (Read, 1999;
Cox et al., 2009). In Phrynosomatidae family, Sceloporus genus has been extensively
studied to test variation and magnitude grade of sexual dimorphism (Fitch, 1978; Cox et
al., 2009). The Sceloporus genus have an extensive number of species (ca. 97 species;

Leaché et al., 2016), as Anolis (Losos et al., 2006) and Liolaemus genus (Pincheira-
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Donoso et al., 2015). The high species diversity of Sceloporus genus is result of their
wide distribution in latitude and altitude (Angilletta et al., 2004; Ouifero et al., 2011),
therefore, species of this genus might expect a high variation in sexual dimorphism
between males and females (Fitch, 1978; Ramirez-Bautista et al., 2014).

Sexual dimorphism in genus Sceloporus was identified by Fitch (1978), who
found three patterns, male-biased, female-biased or no dimorphism (Fitch 1978; Cox et
al., 2003; Ramirez-Bautista et al., 2013). These generalizations were based in a single
population of the same species; however, at time it has been tested in species with wide
range distribution that morphological characteristics between males and females might
vary within (v. g., Sceloporus siniferus; Ramirez-Bautista et al., 2015) and among
populations (S. spinosus, Ramirez-Bautista et al., 2013; S. aeneus, Ramirez-Bautista et
al., 2016).

At time is well documented that species distributed across broad geographic
range often show high variation in morphology and life-history characteristics, and
understanding the causes and consequences of this variation has been a central topic in
evolutionary ecology from many decades ago (Horvathova et al., 2013; Roitberg et al.,
2015). The knowledge of intrapopulational and intraspecific variation links micro-
evolutionary to macro-evolutionary patterns process which allows understands the
phenotype plasticity and its diversity (Roitberg et al., 2015). It is expressed in species
with high range of distribution, manifesting first the changes in the morphology of the
individuals from each population, which is reflected in the success of survival and
reproduction (Stearns, 1992). The evolution of the changes in sexual size dimorphism
among population of single species could be consequence of environmental pressure of
each site which organisms are living, then natural selection works on body size and

other morphological characteristics of individuals from a population (Stearns, 1992).

Studies of patterns of intraspecific variation in sexual dimorphism are scarce
(San-José et al., 2012), and only few studies provide more extensive data on geographic
variation among populations in lizard species (Ramirez-Bautista et al., 2013, 2014;
Hernandez-Salinas et al., 2014), and among species of Sceloporus genus (Ramirez-
Bautista et al., 2013). In these sense, the goal of this study was to test variation in sexual
dimorphism (body size and others morphological structure) among populations of the

lizard of wide distribution Sceloporus variabilis in Mexico. This species is small-
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bodied-sized species, in general males have a SVL of 59 mm and females 51 mm
(Ramirez-Bautista et al., 2006). This lizard has terrestrial habits, using tree trunks and
rocks for perching. It has a broad geographic range distribution from Southern Texas,
USA, through Mexico and Central America (Smith et al., 1993). In Mexico, its
distribution occurs from Tamaulipas, Querétaro, San Luis Potosi and Hidalgo,
Veracruz, Oaxaca, Chiapas, Tabasco and Yucatan, at an elevation from sea level to
above 2000 m a.s.l. (Smith et al., 1993).

For this study was considered 14 population of this species, those coming from
different environmental conditions, such as vegetation type, elevation, latitude,
temperature, rainfall, etc. The hypotheses of this study are: a) we expect variation in
body size and others morphological structure among populations (sexual-size
dimorphism) of the species, b) differences in pattern of sexual size-dimorphism between
males and females among populations, and c) altitude and latitude influence in SVL of
males and females (according to Bergmann’s rule). These hypotheses are based in the
theory of geographic variation on size and sexual size dimorphism among populations
of lizard, due to environmental factors (e. g., temperature, elevation, latitude) and
hypotheses about sexual-size dimorphism evolution (Horvathova et al., 2013; Calderdn-
Espinosa and Barragan-Contreras, 2014; Hosseinian Yousefkhani et al., 2014; Roitberg
etal., 2015).

Material and methods
Data collection

This study analyzes morphological characteristics of S. variabilis of 14 populations in
Mexico (Fig. 1; Table 1; Appendix 1). Specimen data came from the Coleccion
Nacional de Anfibios y Reptiles (CNAR) of the Instituto de Biologia, and Coleccién del
Museo de Zoologia, and Facultad de Ciencias (MZFC), both from Universidad Nacional
Auténoma de Mexico (Appendix 2). Because all specimens from each population were
collected in different years, these were clustered together into their corresponding

population.
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Morphological analysis

Morphological descriptions and comparisons were restricted to adult males and females
(determined by presence of vitellogenic follicles in ovary, or eggs in oviducts in females
and enlarged testes and highly convoluted epididymides in males; unpublished data;
Benabib, 1994; Ramirez-Bautista et al., 2006). In all lizards examined we measured to
the nearest 0.01 mm: snout-vent length (SVL: measured to nearest + 0.01 mm), head
length (HL: £ 0.01 mm; distance from the anterior tip of the rostral scale to the posterior
margin of the left ear), and head width (HW: £ 0.01 mm; maximum width of the head,
measured as the distance between the posterior margin of the left and right ears).
Forearm length (FL: £ 0.01 mm) and tibia length (TL: £ 0.01 mm) were each measured
from the elbow (FL) or knee (TL) to the pad of the foot.

Environmental data

For each population of S. variabilis represented among examined specimens, we
obtained localization data (latitude and longitude) using the program ArcView (ESRI
1993). We extracted data on 19 bioclimatic variables and altitude based upon the
geographical coordinates of populations (Appendix 1). Climate dates were downloaded
from the World Clim database (http://www.worldclim.org; version 1.4; Hijmans et al.,
2005).

Data analysis

To analyze sexual dimorphism in the populations, morphological data were compared in
the 14 populations by a Generalized Discriminant Function Analysis (GDFA) because
data did not present a normal distribution (Zar, 1999). Likewise, populations were
pooled according to the environmental factors by way of cluster analysis using the
method of Ward and Euclidian distances (Zar, 1999).

To determine whether there morphological differences which are attributed to
the region of distribution, individuals from 14 populations were compared by an GDFA
considering sex as a categorical variable and with Mahalanobis distances obtained was
done a tree of relationships using the groupings model UPGMA. Likewise, to assess
whether variation between sexes determine differences among populations, was

generated a matrix of weighted variance for each assessed attribute:
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o4 + of

ny + ng

Where g2 corresponds to the variance of an attribute for females from a
population, o correspond to the variance of males for the same attribute, n is the
females number and n,, is the number of assessed males in a population. All this
information was used to generate a cluster analysis by using Ward and Euclidian
distances (Zar, 1999). Finally, to determine whether populations follow Bergmann’s
rule (larger sizes in high elevations and high latitudes) were performed correlations
analysis among variables elevation, latitude, and temperature with body size of both
sexes. We used a significance value of P < 0.05 for all analysis. Results are expressed as
untransformed means + SE. Statistical analyses were performed using StatView 1V
(Abacus Concepts 1992) and STATISICA7.0 (StatSoft, Inc. Tulsa, OK, USA).

Results
Sexual dimorphism
In this study shows a high sexual dimorphism among analyzed species, where males
from 14 populations showed greater dimensions than females in the morphological
characteristics (Table 2). GDFA shows that together the five analyzed variables (SVL,
HL, HW, FL and TL) vary between sexes, independently of the provenance of the
population (Fs, 979 = 82.77, P < 0.001). The variation is explained by a single factor
related with HL (r = 0.899, Wilk’s lambda = 0.977, P < 0.001), FL (r = 0.896, Wilks
lambda = 0.980, P < 0.001) and TL (r = 0.846, Wilk’s lambda = 0.992, P < 0.001).
However, eigenvalue is smaller to the unit (0.47); therefore, the variation between sexes
might be better explained considering the population of provenance.

Cluster analysis according to environmental variables showed two groups of
populations (localities; Fig. 2), which corresponds to a group of high and low latitude,
except population of Hueytemalco, it is grouped with populations from southeast, and

population of Tuxtla Gutierrez was grouped with populations from the north (Fig. 2).

Morphological variation among populations

Variation in morphological measures of each populations were recorded (Table 3),
which were explained by three factors (F1 eigenvalue: 116.07, ¥* = 202.20, df = 78, P <
0.001; F2 eigenvalue: 22.50, ¥® = 121.23, df = 60, P < 0.001; F3 eigenvalue: 5.49, * =
67.56, df = 44, P = 0.012) correlated with all morphometric variables assessed (Table
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4). Mahalanobis distances for morphological attributes showed differences among sites
(Table 5) that do not correspond with the obtained groups by the cluster analysis
generated from environmental variables (Fig. 2, Table 4).

Variation in body size among population

Cluster analysis considering the analysis of weighted variance between sexes within
each population showed three groups determined by the SVL (Table 6; Figs. 3 and 4).
Group 1 makes up populations with higher variation of body size between sexes, group
Il are the populations with values of sexual dimorphism intermediate, and group Il is
formed by populations with a lower degree of difference of sexual dimorphism in SVL

between sexes (Fig. 4; Table 6).

Bergmann’s rule

Correlation analysis showed that females from 14 populations, SVL was positively
correlated with elevation (r = 0.230, P < 0.0001) and negatively with temperature (r = -
0.199, P < 0.001), and latitude (r = -0.013), however this latter was no significant (P =
0.814). While in males, SVL was positively correlated with elevation (r = 0.142, P <
0.001) and latitude (r = 0.141, P < 0.001), and negative with temperature (r = -0.126, P
=0.003).

Discussion

Sexual dimorphism

Sexual dimorphism has been detected in many traits of lizard species, such as
morphology (Cooper and Vitt, 1989; Olson et al., 2002; Verrastro, 2004), color pattern
(Andrews and Stamps, 1994; Stephenson and Ramirez-Bautista, 2012), behavior
(Cooper and Vitt, 1989; Olson et al., 2002), or niche divergence (Hierlihy et al., 2013).
In this study was identified a significant sexual size dimorphism male-biased between
sexes in each population analyzed considering five morphological structures (SVL, HL,
HW, FL and TL), similar to others studies in populations and species of Sceloporus

genus (Valdéz-Gonzalez and Ramirez-Bautista, 2002; Ramirez-Bautista et al., 2013).

Sexual dimorphism pattern found among populations of S. variabilis could be
explained in two ways, 1) sexual selection, where larger males in SVL will have

advantage over smaller ones on access to females, care and defense of territory, male-
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male combat (Stamps, 1983; Cox et al., 2003), and other attributes such as foraging
quantity and quality of preys (Ngo et al., 2015), and (2) differential growth rate (van der
Have and de Jong, 1996; Sears and Angilletta, 2004). On the other hand, sexual
dimorphism found in S. variabilis also may be explained that males reach minimum
sexual maturity at larger sizes than females (Ramirez-Bautista et al., 2006). For
example, this pattern has been recorded in species populations from temperate (Cruz-
Elizalde and Ramirez-Bautista, 2016) and tropical environments (Ramirez-Bautista et
al., 2006). In this sense, the difference in growth rate between sexes determines
trajectory and degree of sexual dimorphism (Abell, 1998, Cox et al., 2003), and this is
what should be happening with males and females from all populations of S. variabilis

of this study.

Sexual dimorphism male-biased is a pattern widely tested in territorial species
and with high densities populations (Stamps, 1983, 1999). In Sceloporus genus has been
recorded that its species are territorial (Stephenson and Ramirez-Bautista, 2012), for
example, populations of S. minor has been observed sexual dimorphism in larger SVL
males than females, in addition males have more bright colors than females (Stephenson
and Ramirez-Bautista, 2012; Ramirez-Bautista et al., 2014). In this regard, similar
pattern may be occurring in these analyzed populations of S. variabilis, because are
recorded greater dimensions of the morphological structures (SVL, head length or width
length) in males than females (Ramirez-Bautista et al., 2006); in addition, the species
shows a marked variation in color pattern between sexes. Males exhibit ventral patches
of color purple and pink, which are more conspicuous during reproductive season
(Fitch, 1978; Cox and Kahrl, 2015), while in females, color pattern consists of ventral

patches of light gray tones.

In addition to the morphological structures above mentioned for populations of
S. variabilis, males had greater dimensions of the head. This data suggests that in
addition to defense of territory, males from distinct populations may be occupying
different resources associated with head dimensions, and therefore of mandibular
structure. In this sense, some authors have pointed out that sexual dimorphism is caused
by competition for resources (hypothesis of niche divergence; Schoener, 1967; Hierlihy
et al., 2013), where each sex can use the same resource, in different grade or way. This
differential use of resources as food, microhabitat or territory can promote

morphological differences in morphological structures. For example, is well known that
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head dimensions are related with use of microhabitat (Arnold, 1998) or feeding habit
(Vitt and Cooper, 1985; Kaliontzopoulou et al., 2008; Ngo et al., 2015), where males
had larger head than females; however, a high number of studies that analyze the diet
and prey sizes with head dimensions, which are necessary to test this hypothesis in S.

variabilis populations.

Variation in body size among populations

Body size (SVL) was the attribute with greater variation between males and females,
allowing establishing graphically an environmental correspondence. In this sense were
detected three patterns of sexual dimorphism related with SVL, (1) sexual dimorphism
male-biased in populations from south of Mexico, (2) a moderate sexual dimorphism
between sexes and populations of central Mexico, and (3) a group without apparent
differences among sizes (SVL) corresponding to the northern populations (Figs. 3 and
4). The variation in sexual dimorphism among populations of S. variabilis also was
observed in other lizard species as S. spinosus (Valdéz-Gonzélez and Ramirez-Bautista,
2002; Ramirez-Bautista et al., 2013) or S. formosus (Ramirez-Bautista and Pavoén,
2009).

Differences (geographic variation) in body size between sexes, and among
populations of the same species has been mentioned in terms of fecundity (larger
females at high latitudes or elevations; Michaud and Echternacht, 1995; Pincheira-
Donoso and Hunt, 2015), seasonality (differences in seasonality in environments of high
and low latitudes; Castilla et al., 1999; Uller and Olsson, 2003), environmental factors
as temperature (Burns et al., 2009; Georga and Koumoundourus, 2010), population
densities (Zamudio, 1998) or growth rates (Olalla-Tarraga and Rodriguez, 2007,
Horvathova et al., 2013). For example, Zamudio (1998) found in three species of the
genus Phrynosoma sexual dimorphism female-biased, which was explained by
decreasing male SVL mean due to low competition male-male. In this sense,
populations with low densities, males that reach sexual maturity at smaller sizes exhibit
high mobility and allocate a greater time in the search for partner to mate, which will be

favored over those that take large time to reach sexual maturity (Zamudio, 1998).

Variation in body size between sexes and populations of S. variabilis is

geographically biased, where populations from southern Mexico showed a biggest
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difference. Similar pattern was found among populations of Pseudomugil signifer
(Kelly et al., 2013). These authors tested that populations placed toward lower latitudes
showed remarkable sexual dimorphism that populations from northern of the species
distribution. Populations of S. variabilis from southern Mexico inhabit in sites with
different environmental conditions to those from northern (Fig. 4), while southern
populations live in tropical environment of low elevation. Therefore, geographic pattern
of size at maturity in females and males as well variation in morphological traits will
reflect the cost and benefits in relation to the length of activity season (Sears, 2005;
Horvéthova et al., 2013). Several studies have documented that the rate and duration of
somatic growth determine when sexual maturity is reached, then females that are active
for a higher number of days should grow more per year and may mature sooner at a
smaller size (Adolph and Porter, 1993); which could be applied for small-body-sized
species, short life, and multiples clutches during reproductive season as S. variabilis
(Benabib, 1994; Ramirez-Bautista et al., 2006).

On the same context, reduction in the degree of variation in body size between
sexes and among populations suggest that diverse ecological factors, such as feeding
habits, microhabitat use, or vegetation structure and substrate use are similar among
populations; therefore, this variation in body size is given by the form and not by the
size between sexes (Butler et al., 2000; Kelly et al., 2013). This pattern has been widely
tested in populations and species of the genus Anolis (Losos, 2009); for example,
territorial species occupying fallen logs as microhabitat in open areas show higher
variation in sexual dimorphism than non-territorial species that occupying trees or
shrubs (Butler et al., 2007). Similar pattern may be happening in S. variabilis because it
has a wide range of distribution, therefore inhabits different vegetation types and use
different microhabitat types (Smith et al., 1993). In this sense, it is necessary to assess
geographic variation in some morphological structures and life history of populations of
this species and its relation with ecological (microhabitats), such as in Anolis genus
(Losos et al., 2006; Losos, 2009) or environmental (temperature) factors as in fishes
Danio rerio (Georga and Koumoundoros, 2010) and Poecilia reticulata (Burns et al.,
2009) to determine whether morphological variation is due to body size or body shape
in the populations.

80



Variacion geogréfica en las caracteristicas de historia de vida entre poblaciones de Sceloporus variabilis (Squamata:
Phrynosomatidae)

Bergmann’s rule in Sceloporus variabilis

The trend of an increase in body size with increasing latitude and elevation, while
decrease temperature it is a tested rule in mammals (Ashton et al., 2001) and birds
(James, 1970; Zink and Remsen, 1986; Ashton, 2002). While in reptiles, Bergmann’s
rule is followed by groups as turtles (Ashton and Feldman, 2003; de Queiroz and
Ashton, 2004) and some lizard species, such as in genus Sceloporus from North
America (Angilletta et al., 2004), Liolaemus in South America (Cruz et al., 2005), and
Takydromus septentrionalis in Asia (Du et al., 2005). However, in all species of genus

Liolaemus, the rule is not fulfilled (Pincheira-Donoso et al., 2007, 2008).

According to correlation analysis between female and male body size and the
environmental factors associated to the Bergmann’s rule as latitude, elevation, and
temperature, females follow a similar pattern to the Bergmann’s rule with elevation (P <
0.0001), while males with elevation and latitude (P < 0.001 in both cases). This pattern
is similar to those recorded for species of the genus Sceloporus, such as S. undulatus, S.
jarrovi, S. virgatus, and S. occidentalis (Angilletta et al., 2004), and different to S.
graciosus or S. grammicus (Sears, 2005; Ramirez-Bautista et al., 2011), which do not

follow Bergmann’s rule.

A larger size in populations from high elevations and latitude is explained by
slow growth and late maturity where temperatures are lower (temperate environments)
than environments with higher temperatures (tropical environments; Stearns, 1992).
Late maturity represents advantages in female body size because has been observed that
high number of oviparous species that occurring in high elevations and latitude (Du et
al., 2014) exhibits larger body size than species and populations of single species from
low elevations (Forsman and Shine, 1995; Ji and Wang, 2005). Likewise, as result of
this increase in female body size, females of larger body size show larger clutch size,
larger individual eggs or both; therefore the offspring of these females should have
larger body sizes at birth than populations that inhabit lower elevations and latitudes
(Du et al., 2005). This pattern is explained by the advantages obtained by offspring
when born at larger size in exhibiting higher survival and growth rates in temperate
environments (Sibly and Calow, 1983; Fischer et al., 2003) than smaller offspring from

warmer or more tropical environments (Du et al., 2014).
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Table 1. Populations, code of population, elevation (m), and simple size of males and females from 14 populations of Sceloporus variabilis
in Mexico. South-vent length (SVL), head length (HL), head width (HW), forearm length (FL) and tibia length (TL; 0.01 mm = 1 SE).

Code of
Population population Elevation (m) Sex/n Sex/n SVL (mm) HL (mm) HW (mm) FL (mm) TL (mm)
Sanchez Maga, Tabasco A 5 F 4 52.75+2.06 (50-55)  13.68+0.50 (13-14.2) 9.8+ 0.65 (9.1-10.6) 9 +0.80 (8-9.9) 13.25 + 0.5 (13-14)
M 7 57.71+8.88 (43-68) 15.16+197 (11.8-17.2) 11.26+154(8.5-12.8) 9.63+1.54(7.1-11.2) 15.37 +2.21 (11.3-18.4)
Ciudad Madero, Tamaulipas B 10 F 11 51.85 + 5.69 (43-63) 13.6+1.25(12-16.1)  9.48+0097(8.1-11.8)  8.08+0.90 (6.7-9.8)  13.4 +1.43 (11.2-16.8)
M 17  60.72+7.99(50-75)  15.01+2.33(8.2-18.3)  11.21+1.47(9-13.8)  9.63+1.08(7.7-11)  14.99+221 (9.9-18)
Alvarado, Veracruz C 60 F 132 50.96+4.14 (41.7-68.4) 13.09+1.00(10.5-16.7)  9.06 + 1.12 (6-13) 852+1.00 (5.8-11.4) 12.85+ 0.93 (10.6-17.6)
M 225 59.96+564(445-71) 1534+1.28(10.8-18) 10.71+1.22(7.2-145) 10.18+1.06 (7-135) 15.14 + 1,35 (10.2-18.8)
Los Tuxtlas, Veracruz D 115 F 59 53.16 +5.41 (42-65)  13.76 +1.24 (11.2-17)  9.95+1.02 (7.8-12.8)  8.75+0.89 (6.8-11.3)  13.35 + 1.57 (9.8-18)
M 102  58.37+6.56 (41-70) 15.06+1.39 (10.6-17.6) 11.31+1.08(8.2-13.6) 9.85+1.17 (6.1-12)  14.99+1.79 (7.2-18)
Palenque, Chiapas E 187 F 7 54.97+6.33(46-63.4) 13.43+1.42(11.2-152) 10.03+0.72(9.2-10.9) 894+1.11(7.4-10.2) 13.41+167 (11.5-15.8)
M 5 56.48 +5.68 (50-65)  15.1+0.86 (14.2-16.5) 11.74+0.45 (11.2-12.4) 10.58 +0.77 (9.4-11.2) 14.48 + 2.24 (12.8-17.4)
Tuxtepec, Oaxaca F 254 F 11  55.36+5.84(46-65)  14.22+0.98(12.8-16) 10.89+1.29(9.2-13.4) 861+0.83(7.1-9.9) 135153 (11-15.7)
M 4  5855+873(47-68.2) 1533+154(136-16.9) 11.38+1.71(9.7-12.9) 9+226(7.1-12.2)  14.2+2.79 (11.2-17.8)
Santiago Jalahui, Oaxaca G 293 F 24 5463+4.92(42-61) 13.85+0.92(11.4-15.2) 10.11+0.89 (8.4-12.3) 8.95+0.96 (6.9-10.2)  13.94 +1.37 (11-15.9)
M 22 6284+654(46-72) 16.13+147 (11.7-17.8) 12.22+1.19(9.4-14) 10.82+1.35(6.7-12.8) 17.06 + 1.87 (12.8-20)
Huejutla, Hidalgo H 369 F 11 54.82 +6.00 (45-66)  14.05+1.38 (12.2-16.7)  10.3+1.04 (9-12.5) 95+1.11(7.8-11.2) 14.38 +159 (11.8-16.9)
M 7 65.0+7.26 (50-70)  16.14+1.88(12.7-18.2) 12.86+1.02(9.6-14)  10.56+1.02 (9-11.8)  16.83 + 2.09 (13.2-19)
Valle Nacional, Oaxaca I 800 F 8 58.88+5.30 (54-70)  14.46+1.08 (13.3-16.8) 10.84+1.28 (9.5-13.3) 9.78+0.99 (8.6-11.8) 14.64 + 1.36 (13.4-17.8)
M 10  59.68+9.30 (47-75) 15.64 +2.04 (13-19)  11.82+1.48(10-14.3)  10.91+2.90 (7-14.8) 16.11 +2.85 (12.7-20.2)
Tuxtla Gutierrez, Chiapas J 847 F 7 55.71+355 (51-60)  14.49+0.59 (13.3-15)  10.24 + 0.52 (9.2-10.7) 9.5 +0.42 (9-10) 14 +1.16 (12.2-15.8)
M 7  58.44+11.39(45-72) 1556+2.32(12.8-18.4) 11.89+1.88(9.3-14.1) 10.46+2.11 (7.5-12.9) 15.49 # 3.37 (11.2-20.1)
Cerro Azul, Veracruz K 1000 F 20  54.35+4.37(48-62) 14.23+0.96(12.8-157) 1053+0.91(9.2-125)  8.49+0.88(7-9.9)  13.55+0.93 (12.3-16)
M 35  6310+8.15(43-75)  16.16+2.59 (8.4-19.5) 12.82+2.04 (8.5-17.7) 10.02+1.58 (6.4-13.5) 16.10 % 2.66 (7.5-19.2)
Xalapa, Veracruz L 1340 F 5 52.16+6.70 (44.4-61.5) 13.24 + 1.47 (12-15.6) 9.8 +0.80 (9-10.8) 8.84 £ 0.77 (8-9.8) 13.6 + 2.07 (11-16)
M 11  6236+501(55-72.3) 15.97+1.05(14.2-17.9) 11.59+1.09 (10.5-14) 10.36+0.85(9.6-12)  15.39+1.07 (14-17.2)
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Hueytemalco, Puebla M 1373 F 25  5448+514(43-65) 13.98+105(11.4-16.2) 10.49+0.89 (8.9-12.9) 8.45+0.87 (6.8-10.7)  13.42 + 153 (10-16.6)
M 24  6183+876(41-74)  1591+239(9-18.8) 12.81+2.10(8.5-17.6) 10.49+2.18(7-18.2) 16.17 +2.18 (10.7-18.4)

Metztitlan, Hidalgo N 1480 F 5  56.34+823(46.7-63) 14.34+180(12-157) 1058+1.45(9-11.8)  8.72+158(7-104)  14.14 +3.06 (10-17)
M 80  6158+6.77(44-72) 1548+1.40(11.3-17.9) 11.63+113(8.5-14.7) 10.56+1.06 (7.4-12.2) 14.81+1.10 (11-17.2)
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Table 2. Average of morphological characteristics of females and males from 14

populations of Sceloporus variabilis (+ 1 SE).

Morphological characteristics Males Females
SVL 60.34 + 6.76 52.90+5.16
HL 1543 +1.59 13.59 +1.16
HW 11.35+1.48 9.74+1.20
FL 10.20+1.30 8.68 + 0.99
TL 15.28 +1.78 13.31 +1.36
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Table 3. Average of morphological characteristics among populations (+ 1 SE).

Population SVL(mm) HL(mm) HW(mm) FL (mm) TL (mm)

Sanchez Maga 5548 +1.21 1456+0.35 10.68+0.37 9.36 +0.07 14.60 +0.36
Ciudad Madero 56.29 £6.27 14.31+1.00 10.35+1.22 8.861+1.09 1420+ 1.13
Alvarado 56.56 £ 0.10 14.49+0.02 10.09+0.02 9.55+0.02 14.27 +0.03
Los Tuxtlas 55.91+0.78 14.45+0.19 10.70+0.17 9.35+0.14 14.20+0.26
Palenque 55.79+0.27 14.31+0.27 10.87+0.18 9.78+0.21 13.94+0.18
Tuxtepec 56.49+1.60 14.60+0.37 11.00+0.16 8.62+0.22 13.64+0.36
Santiago Jalahui 58.46 £0.13 14.94+0.01 11.10+£0.03 9.84+0.01 15.39+0.05
Huejutla 5091+7.20 1510+1.45 11.58+1.81 10.03x0.75 15.61+1.73
Valle Nacional 59.75+0.61 15.12+0.01 11.36+0.04 10.35+0.07 15.41+0.06
Tuxtla Gutierrez  56.36 £0.92 14.84+0.30 10.92+0.36 9.92+0.18 14.61+0.46
Cerro Azul 60.40+£0.68 1556 +0.14 12.13+0.20 9.53+0.09 15.30+0.18
Xalapa 58.71+0.66 15.01+0.15 10.92+0.16 9.80+0.13 14.78+0.07
Hueytemalco 57.91+0.25 14.84+0.11 11.59+0.05 9.34+0.16 14.70+0.09
Metztitlan 59.64 +2.29 15.01+0.57 11.19+0.55 9.85+0.88 14.62+0.20
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Table 4. Correlation coefficient obtained by Generalized Discriminant Function

Analysis (GDFA) for the morphological characteristics analyzed in 14 populations.

Functionl Function2 Function3 Wilk’s Lambda p

SVL -0.017  -0.018  0.031 0089  0.003
HL 0016  -0.038  0.188 0117 0.009
HW 0.012 -0.150  0.135 0.031 0.000
FL 0101  -0.082  0.011 0.047 0.000
TL -0.082 0079  0.112 0.025 0.000
Sex 0 0 0 0.401 0.495

EIGENVALUE 116.074 22.504 5.491

Cum Prop 0.7834 0.93523 0.97229
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Table 5. Mahalanobis distances for morphological characteristics from different localities. Significant differences (* P < 0.001).

Ciudad Cerro ) Santiago  Los ) Sanchez Tuxtla Valle
Alvarado Huejutla ] Metztitlan Palenque Hueytemalco Tuxtepec ) ) Xalapa

Madero  Azul Jalahui  Tuxtlas Maga Gutierrez Nacional

Alvarado

Ciudad Madero  84.01

Cerro Azul 221.92 78.94

Huejutla 113.42 175.61 222.70

Santiago Jalahui  85.96  206.50 288.01 14.98*

Los Tuxtlas 101.52 33.37 40.91 103.09 146.90

Metztitlan 86.18 15.86* 53.15 155.78 193.90 16.29*

Palenque 220.63 106.47 67.73 14447 22518 31.79 66.35

Sanchez Maga 66.45 101.35 125.61 29.81* 38,57 43.83 83.88 104.47

Hueytemalco 269.56 95.86 22.53* 208.41 297.90 41.81 70.95 26.28* 140.91

Tuxtepec 591.71 260.38 177.04 736.52 848.33 297.66 254.02  305.59 549.63 196.23

Tuxtla Gutierrez  80.76 ~ 147.47 151.89 40.70 4397 67.06 109.01  122.00 9.12* 174.80 608.61

Valle Nacional 9234 211.13 281.33 11.76* 5.30* 13844 18326 19756  40.03 282.93 835.02 37.10

Xalapa 16.32* 51.15 12271 8585 82.64 43.67 39.00 13457  31.70 163.76 464.15  43.96 83.16
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Table 6. Weighted variance between sexes, within each population for five

morphological characteristics (mm).

Populations Group SVL HL HW FL TL
Tuxtla Gutierrez  J 11861 0478 0.317 0386 0.834
Sanchez Maga A 9.233 0.459 0.310 0.161 0.570
Tuxtepec F | 8.486 0.256 0.278 0.446 0.779
Palenque E 7.233 0.276 0.072 0.183 0.781
Valle Nacional | 7161 0333 0239 0587 0.623
Huejutla H 5.544 0.289 0.133 0.142 0.431
Xalapa L 1 4,999 0.233 0.131 0.094 0.388
Ciudad Madero B 3.701 0209 0.119 0.076  0.267
Hueytemalco M 2.195 0.145 0.111 0.117 0.151
Cerro Azul K 1.614 0.144  0.094 0.062 0.150
Santiago Jalahui G 1522 0.068 0.050 0.062 0.122
Metztitlan N ' 1.368 0.063 0.041 0.044 0.127
Alvarado C 0.562 0.044  0.023 0.015 0.051
Los Tuxtlas D 0.455 0.022 0.014 0.050 0.036

97



Variacién geografica en las caracteristicas de historia de vida entre poblaciones de Sceloporus variabilis (Squamata: Phrynosomatidae)

Appendix 1. Locations contained in the database. The geographical coordinates are displayed, environmental variables of each population
(B1O1 = Annual Mean Temperature, BIO2 = Mean Diurnal Range (Mean of monthly (max temp - min temp)), BIO3 = Isothermality
(B102/BI07) (* 100), BI04 = Temperature Seasonality (standard deviation *100), BIO5 = Max Temperature of Warmest Month, BIO6 =
Min Temperature of Coldest Month, BIO7 = Temperature Annual Range (BIO5-B106), BIO8 = Mean Temperature of Wettest Quarter,
B10O9 = Mean Temperature of Driest Quarter, BIO10 = Mean Temperature of Warmest Quarter, BIO11 = Mean Temperature of Coldest
Quarter, BIO12 = Annual Precipitation, BIO13 = Precipitation of Wettest Month, BIO14 = Precipitation of Driest Month, BIO15 =
Precipitation Seasonality (Coefficient of Variation), BIO16 = Precipitation of Wettest Quarter, BIO17 = Precipitation of Driest Quarter,
B1018 = Precipitation of Warmest Quarter, BIO19 = Precipitation of Coldest Quarter).

Climatic variables

Population Elevation (m) Longitud Latitud
BIO1 BIO2 BIO3 BIO4 BIOS5 BIO6 BIO7 BIO8 BIO9 BIO10 BIO11 BIO12 BIO13 BIO14 BIO15 BIO16 BIO17 BIO18 BIO19

Sanchez Maga, Tabasco 5 -93.86306 18.2925  25.8 95 61 2066 336 182 154 270 266 279 227 2090 406 44 63 992 163 422 386
Ciudad Madero, Tamaulipas 10 -97.83139 22.27639 23.9 83 48 3323 315 143 172 266 218 274 192 1152 293 13 87 616 48 478 87
Alvarado, Veracruz 60 -95.76056 18.77028  26.5 84 58 2004 336 192 144 281 256 284 236 1723 345 24 80 878 85 597 145
Los Tuxtlas, Veracruz 115 -95.09556 18.64278 25.6 88 60 1884 329 184 145 271 262 275 228 3201 559 48 66 1468 193 878 484
Palenque, Chiapas 187 -91.98222 17.50917 26.6 110 60 1969 357 176 181 273 264 287 238 2394 444 72 55 1068 237 635 454
Tuxtepec, Oaxaca 254 -96.12389 18.08611 25.2 98 56 2393 342 168 174 268 246 278 218 2348 516 36 91 1341 115 529 134
Santiago Jalahui, Oaxaca 293 -95.77083 17.45417 243 115 62 2068 338 154 184 254 240 267 213 2838 608 51 82 1547 166 626 223
Huejutla, Hidalgo 369 -98.42  21.14028 245 125 56 3345 347 127 220 274 209 278 197 1573 322 46 67 739 153 616 167
Valle Nacional, Oaxaca 800 -96.3 17.77639 248 105 58 2379 341 160 181 262 244 275 215 3991 794 71 78 2069 238 878 309
Tuxtla Gutierrez, Chiapas 847 -93.11667 16.75278 238 137 69 1607 338 142 196 248 218 257 216 891 200 1 105 534 4 287 14
Cerro Azul, Veracruz 1000 -97.73889 21.19028 24.1 94 50 3349 326 140 186 272 203 276 193 1349 269 37 64 631 121 552 146
Xalapa, Veracruz 1340 -96.9275 19.54 17.9 97 59 2038 258 96 162 193 158 201 149 1639 305 51 68 754 159 454 160
Hueytemalco, Puebla 1373 -97.28694 19.93694 20 103 55 2698 290 106 184 222 191 228 162 3367 608 106 60 1566 342 1073 396
Metztitlan, Hidalgo 1480 -98.76306 20.59611 18.3 154 64 2564 296 57 239 201 147 210 147 432 104 4 82 210 19 145 19
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Appendix 2. Specimens of Sceloporus variabilis used in this study by population.

Sanchez Maga, Tabasco: Females: MZFC5792-8, MZFC5792-3, MZFC5792-6,
MZFC5792-9; Males: MZFC5792-18, MZFC5792-2, MZFC5792-12, MZFC5792,
IBH-2882, MZFC5793, MZFC5792. Males: MZFC5792-18, MZFC5792-2,
MZFC5792-12, MZFC5792, IBH-2882, MZFC5793, MZFC5792. Ciudad Madero,
Tamaulipas: Females: IBH-7778-2, IBH-1739-6, IBH-1740-2, 61739, 61745, 61744,
IBH-1738, IBH-1739-11, IBH-1738-3, 61742, IBH-1739-9; Male: IBH-1743, 61743,
IBH-1740, 61746, 61747, 61740, IBH-1742, IBH-1739, IBH-1739-8, IBH-7778, IBH-
1739-5, IBH-1743, IBH-1738-2, IBH-1739-3, 61741, IBH-1738, IBH-1739-4.
Alvarado, Veracruz: Females: 63, 35, 105, 57, 65, 26743, 78, 61, 5, MZFC546, 70,
35, 32, 46, 29, 136, 152, 49, 68, 56, 1, 61, 75, 67, 12690, 4, 25, 159, 76, 81, 27, 2, 66,
34, 26766, 42, 83, 75, 44, 7, 160, 59, 36, 30, 27754, 28, 62, 122, 67, 155, 58, 77, 3, 53,
121, 128, 24169, 123, 103, 147, 55, 101, 37,59, 72, IBH-7781, 28, 134, 51, 27037, 167,
12691, 154, 158, 54, 26710, MZFC5552-2, 60, 57, 102, 165, 74, 78, 168, 117, 142, 10,
144, IBH-7782, 24389, 53304, 24349, IBH-4457-3, IBH-921-6, MZFC131,
MZFC5483-11, MZFC5483-8, IBH-921-5, MZFC5490-6, 61737, 24348, MZFC5483,
MZFC5483-10, 54489, MZFC5483-9, 14455, 26703, 27039, IBH-7779, 158788, 24341,
MZFC138, MZFC5490-5, 105819, IBH-85, 156260, 150261, 16173, 27040, 16171,
MZFC129, 12688, 95532, MZFC128, 26751, 26748, 26757, 26739, 23267,
MZFC5490-2, MZFC5490, MZFC5490; Males: 212, 60, 11, 220, 63, 71, 11, 3, 109, 14,
MZFC1723, 1, 8, 7, 69, 58, 15, MZFC556, 18, 9, 177, 59706, 2, 5, 13, 1, 55,
MZFC5552-4, 18, 12, 5, 162, 13, 17, 5, 50, 10, 17, 6, 1, MZFC5809, 4, 130, 127, 10, 3,
11, 8, 9, IBH-2756, 4, 214, 7, 11, 3, 8, 19, 4, 161, 150, 8, 15, 205, 108, 7, 215, 210, 207,
6, 74,169, 21, 4, 20, 5, 151, 14, 106, 24159, 4, 170, 1, 7, 343, 16, 129, 140, 3, 59710, 9,
2, MZFC5558, 7, 6, 68, 48, 348, 349, 3, 8, 157, MZFC5510, 1, 49, 350, 204, IBH-7782-
2,107, 24276, 2, 14, 230, 166, 73, 12, 79, 9, 143, 6, 178, 14, 12, 10, 8, 199, 8, 22,
59708, 110, 9, 6, 137, 72, 16, 45, MZFC5558-3, 69, 17, 12, MZFC549, 10, 138, 233,
232,351, 132,64,5, 2,46, 13,7, 3, 1, 10, 56, 23, 51, 1, 206, 227, 11, 5, 19, 133, 231,
15, 191, 70, 6, 51992, 6, 59707, 2, 131, 213, 47, 80, 153, 176, 149, 7, 23266,
MZFC132, MZFC5484, IBH-86, MZFC141, IBH-2716-2, IBH-2716, 24351, IBH-921,
24173, MZFC220, MZFC5489, 16169, MZFC5483, 12692, IBH-7779-3, 12687, 24274,
MZFC127, 12689, 16172, 24340, MZFC133, IBH-7779-2, MZFC134, 27747, IBH-
4457-2, 24268, 61735, 61732, 24252, 23820, 27092, IBH-921-4, MZFC7245,
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MZFC5511-2, 23308, 26760, 26741, 24174, MZFC5489, MZFC5490, MZFC5490-3.
Los Tuxtlas, Veracruz: Females: MZFC4675, MZFC5819-11, MZFC5819-18, IBH-
1420-3, 21344, MZFC434, IBH-1427, IBH-1420-2, IBH-1420-4, MZFC7247,
MZFC5818-8, 53326, 53308, 53307, 53325, IBH-1429-2, IBH-1420, MZFC5819-4,
MZFC209, MZFC5508-10, IBH-1423, 53324, 53311, 24379, MZFC217, MZFC5817-2,
IBH-1420-7, 21337, 53316, 53319, MZFC5818-9, IBH-7783, MZFC5508-2,
MZFC500, MZFC5508-3, 12686, MZFC5817-3, 21336, 53305, MZFC214, 21339,
21338, 57612, MZFC496, MZFC5508-9, IBH-1427, MZFC7297, IBH-1420-6,
MZFC5508-8, MZFC7275, 53327, 53314, MZFC5819-7, 53336, MZFC5508-12,
53317, MZFC5486-8, MZFC5486-11, MZFC5486-13. Males: 53337, 53338, 53306,
53330, MZFC216, 53334, MZFC5818-7, 27520, 16170, 53322, MZFC7290,
MZFC5819-19, MZFC7298, 53318, MZFC7302, MZFC5819-13, MZFC296, 53320,
IBH-1422, MZFC7295, IBH-1756, 53333, IBH-1419-3, MZFC5819-16, 21344, 24251,
24156, 24384, MZFC5819-6, MZFC5816, 53309, MZFC499, 53332, IBH-1429,
MZFC7287, 57614, MZFC5819-21, MZFC5818, MZFC7285, MZFC7014, IBH-1420,
IBH-1420-9, MZFC211, 21332, MZFC5818-6, MZFC5819-17, MZFC4677, IBH-1419,
24267, IBH-7780-2, 39689, IBH-1427, 57573, IBH-1419-2, IBH-7780, 53329,
MZFC5818-4, MZFC5802-2, MZFC5816-2, 53328, 53321, IBH-1019, MZFC4448,
IBH-1421, MZFC215, MZFC7288, 53312, 27521, 53339, 53313, 27552, IBH-1424,
MZFC5819-20, 27519, MZFC5819-3, MZFC884, MZFC885, MZFC5819-8,
MZFC5818-5, IBH-1419-4, IBH-1428, 53310, MZFC499, 53335, 21335, MZFC7301,
MZFC221, 27523, 24275, 53315, MZFC5819, IBH-7780-3, IBH-1427, MZFC885,
MZFC208, IBH-1427, 21333, MZFC212, MZFC5486-12, MZFC5486-4, MZFC5486,
MZFC5486-3. Palenque, Chiapas: Females: 67285, 94100, IBH-7566, 67285, 94102,
94101, 94096. Males: 94097, MZFC8002, MZFC8001, 94099, 94098. Tuxtepec,
Oaxaca: Females: IBH-897, IBH-7606, 33796, IBH-897, MZFC4750, MZFC4456,
IBH-897-3, MZFC4472, IBH-7605, MZFC5412, MZFC7401. Males: 44974, IBH-897-
4, IBH-897-2, IBH-897-5. Santiago Jalahui, Oaxaca: Females: MZFC5420,
MZFC5425, MZFC5423, MZFC5456-3, MZFC5415, MZFC5451, MZFC5456,
MZFC5421-2, MZFC5421, MZFC5421-3, MZFC5430-2, MZFC5421-4, MZFC5455-3,
MZFC5454, MZFC5419, MZFC5417, MZFC210, MZFC5455-2, MZFC6256-3,
MZFC5452, MZFC5456-4, MZFC4470, MZFC4470, MZFC4469. Males: MZFC5431,
MZFC4471, MZFC5424, 44873-4, MZFC6256, MZFC5430-3, MZFC5430,
MZFC5422, MZFC5428-2, MZFC5428-3, MZFC5416, MZFC5428, MZFC5456,
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MZFC5456-2, MZFC5456-6, MZFC5424-2, MZFC5424-3, MZFC5423-2, MZFC5453,
MZFC4458, MZFC4464-2, MZFC4465. Huejutla, Hidalgo: Females: ITAH280,
ITAH275, ITAH304, ITAH301, MZFC5555-2, MZFC5555, ITAH281, MZFC3417,
ITAH283, ITAH282, MZFC7254. Males: ITAH300, ITAH298, ITAH302, IBH-7537-
3, ITAH299, ITAH297, IBH-7537-2. Valle Nacional, Oaxaca: Females: MZFC4455-
2, MZFC4463, MZFC5319, MZFC4467-3, MZFCA4457, MZFCA4467, MZFC4462,
MZFC5267. Males: MZFC4461, MZFC4466-2, 87395, MZFC4460, MZFC4466-5,
MZFC4466, MZFC4466, MZFC5320, 87482, MZFC2261. Tuxtla Gutiérrez,
Chiapas: Females: MZFC2079, MZFC2077, MZFC5972, MZFC5791, MZFC945,
MZFC492, MZFC5553-4. Males: MZFC2078, MZFC5974, MZFC5553, MZFC5553-3,
MZFC8003, MZFC6494, 67284. Cerro Azul, Veracruz: Females: IBH-822-4, IBH-
822-5, IBH-823-4, MZFC2397, IBH-826-6, IBH-828, IBH-826-4, IBH-835, IBH-821,
IBH-830, IBH-833-4, IBH-833-3, IBH-826-5, IBH-825-3, IBH-826-2, IBH-823-2,
IBH-831, IBH-825-4, IBH-817, MZFC2399. Males: IBH-822-7, IBH-826-8, IBH-823,
IBH-821-2, IBH-834-2, IBH-818, IBH-822, IBH-825, IBH-822, IBH-832, IBH-824,
IBH-816, IBH-1008, IBH-822-8, IBH-822-6, IBH-819, IBH-833-2, IBH-829, IBH-826-
3, IBH-816, IBH-823, IBH-826-9, IBH-821-3, IBH-815, IBH-826, IBH-825-5, IBH-
833, IBH-823-6, IBH-820, 24277, IBH-823, IBH-825-2, IBH-827, IBH-834, 23822.
Xalapa, Veracruz: Females: 22071, 26759, 95530, 24350, 54911. Males: 27038,
24343, 27035, 95528, 26758, 24333, 26762, 27036, 27034, 26749, 95529.
Hueytemalco, Puebla: Females: MZFC7822, IBH-4417, MZFC3085-2, MZFC3173,
IBH-4419-5, IBH-4418-4, MZFC3085, IBH-4419, IBH-4419-3, IBH-4419-4, IBH-
2881-2, IBH-4459-7, IBH-6915-3, IBH-4459-8, IBH-6919, IBH-6914-4, IBH-4418-9,
IBH-6914-8, IBH-4459-11, IBH-6914-6, IBH-4418-2, IBH6917, IBH-6914-2, IBH-
4418-3, IBH-4459-6. Males: IBH-4419-2, IBH-4417-2, IBH-2881, IBH-4418-4, IBH-
4419-6, IBH-4418-5, IBH-4459-3, IBH-4459-10, IBH-4418, IBH-4459-9, IBH-6916,
IBH-4459-2, IBH-6914-3, IBH-4418-7, IBH-6914-7, IBH-4459, IBH-4459, IBH-6914,
IBH-4418-6, IBH-6918, IBH-6915-2, IBH-6915, IBH-6918-2, IBH-4459. Metztitlan,
Hidalgo: Females: IBH-7536, 54056, IBH-5601, MZFC6270, MZFC5556. Males: 5,
3,37,17,7,33,22,17, 29, 13,19, 8, 8,9, 7, 26, 26, 30, 12, 1, 31, 1, 15, 17, 4, 30, 30,
12,19, 16, 15, 10, 15, 19, 20, 28, 11, 13, 2, 14, 3,5, 5, 9, 15, 1, 13, 4, 14, 6, 10, 13, 7,
12,10, 16, 23, 22,6, 1, 4, 12, 10, 8, 11, 2, 9, IBH-7540, 15, 20, 21, 6, 10, IBH-7540-2,
15, 21, 26, 9, 11, 16.
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Figure 1. Populations of Sceloporus variabilis analyzed in this study. The letters

represent the populations in Table 1.
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Figure 2. Cluster analysis considering environmental factors from 14 populations.
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Figure 3. UPGMA analysis according to morphological distances of the individuals from 14 analyzed populations.
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Figure 4. Cluster analysis considering the weighted variance between sexes within each

population.
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Introduction

Variation in reproductive patterns,

such as length of

Abstract

Species with wide distribution, generally show variations in life history charac-
teristics, which can be attributed to environmental causes. In this study, we
analyzed the reproductive cycle and reproductive characteristics from three
populations (Atlapexco, San Pablo Tetlapayac, and Santa Catarina) of the lizard
Sceloporus variabilis from central Mexico. The specific goal of this study was to
evaluate life history characteristics such as reproductive period extent, SVL
(snout-vent length) at sexual maturity, clutch size, egg mass and volume, and
RCM (relative clutch mass). The San Pablo Tetlapayac population showed a lar-
ger clutch size, RCM, egg mass, and a smaller SVL, body mass and reproductive
period (January-September), as well as egg volume than the Atlapexco and
Santa Catarina populations. Reproductive cycle and reproductive characteristics
were more similar between the Atlapexco and Santa Catarina populations. Dif-
ferences found in the population of San Pablo Tetlapayac with respect to the
Atlapexco and Santa Catarina populations could be attributed to environmental
variations where lizard populations occur. Differences in the reproductive per-
iod and reproductive characteristics in each population could be the result of
both historical (phylogenetic; e.g., reproductive mode) and nonhistorical (envi-
ronmental; e.g., temperature, food availability) causes. This study showed that
populations of the same species are under different selection pressures, and
these affect the reproductive characteristics of populations. Our results also
indicate that long-term and targeted studies on predation, use and selection of
food, are needed to determine the causes of these variations in populations of
S. variabilis.

2015). These variations occur within (Ballinger 1977,
1979; Ferguson et al. 1980; Ramirez-Bautista and Vitt
1997; Znari et al. 2002; Ramirez-Bautista et al. 2015) and

reproductive period, SVL (snout-vent length) at sexual
maturity, clutch size, and offspring SVL at birth in diverse
lizard species has been well-documented in the last dec-
ades (Ramirez-Bautista and Vitt 1997; Hernandez-Salinas
and Ramirez-Bautista 2014; Lozano et al. 2014; Hernan-
dez-Salinas and Ramirez-Bautista 2015; Roitberg et al.

© 2016 The Authors. Ecology and Evolution published by John Wiley & Sons Ltd.

among populations widely distributed (Dunham 1982; Du
et al. 2005, 2014; Wang et al. 2011; Horvathova et al.
2013; Herndndez-Salinas and Ramirez-Bautista 2014; Hos-
seinian Yousefkhani et al. 2014; Herndndez-Salinas and
Ramirez-Bautista 2015; Roitberg et al. 2015) of a single
species. Most of these studies were based on the pioneer
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work by Tinkle (1969) and Tinkle et al. (1970), who
identified two groups of basic predictions about life his-
tory study, (1) small-bodied-sized species with short life,
rapid growth rate, small clutch size, multiple clutches
within a season, oviparity, smaller SVL at birth, and an
association with tropical environments, versus (2) large-
bodied-sized species with long life, slow growth rate, sin-
gle clutch during the reproductive season, hatchlings with
small/larger size at birth, oviparity or viviparity and an
association with temperate or tropical environments.

The predictions of Tinkle (1969) and Tinkle et al.
(1970) gave rise to studies comparing populations of spe-
cies with wide distributions and there have been several
studies to understand life history evolution (Horvathova
et al. 2013; Herndndez-Salinas and Ramirez-Bautista
2015; Roitberg et al. 2015). These studies focused on vari-
ations in life history traits such as length of the reproduc-
tive season, SVL and age at sexual maturity, growth rate,
fecundity, survivorship, clutch size, and offspring SVL at
birth (Tinkle 1969; Tinkle et al. 1970; Stearns 1992).
Causes and consequences of life history variation among
populations has been a central topic in evolutionary ecol-
ogy for decades (Wang et al. 2011; Horvdathova et al
2013; Roitberg et al. 2015). Variations in life history traits
have been attributed to several factors, such as food avail-
ability (Ballinger 1977; Naya et al. 2007), seasonality of
rainfall (Blois et al. 2008; Marquiz et al. 2008), popula-
tion density, and predation intensity (Jenkins et al. 1999;
Herndndez-Salinas et al. 2014). These factors are believed
to promote life history variation (Stearns 1992; Hos-
seinian Yousefkhani et al. 2014) among populations, the
plasticity of these traits has been demonstrated for a vari-
ety of lizard species from tropical (Sceloporus variabilis,
Benabib 1994; Anolis carolinensis, Michaud and Echter-
nacht 1995; A. nebulosus, Hernandez-Salinas and
Ramirez-Bautista 2015) and temperate environments (S.
undulatus, Du et al. 2014; Phrynocephalus przewalskii,
Wang et al. 2011; Zootaca vivipara, Horvithovd et al.
2013; Lacerta agilis, Roitberg et al. 2015).

Reproductive strategies, such as extension of reproduc-
tive cycles between males and females are linked accord-
ing to their evolved reproductive mode, continuous or
seasonal (Lozano 2013). Seasonal reproductive cycle is
typical in lizard species from high latitude temperate
environments (Gadsden and Estrada-Rodriguez 2008) and
high elevations (Guillette 1981, 1982; Rodriguez-Romero
et al. 2004) in which both oviparous and viviparous spe-
cies occur (Guillette 1981). Some viviparous lizard species
from high elevations reproduce in the fall, and males and
females have asynchronous reproductive cycles (Guillette
1981; see Guillette et al. 1980). Many low elevation tropi-
cal and subtropical species have more or less continuous
reproductive cycles, also with males and females synchro-
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nized in the
Ramirez-Bautista et al.

reproductive activity (Benabib 1994;
2006). This pattern typically
occurs in oviparous species, such as Phyllodactylus lanei
(Ramirez-Sandoval et al. 2006) and Sceloporus variabilis
(Benabib 1994; Ramirez-Bautista et al. 2006).

Lately studies on several lizard species, such as Zootaca
vivipara (Roitberg et al. 2013) and species of the genus
Takydromus (Du et al. 2005), Phrynocephalus (Wu et al.
2015), Anolis (Herndndez-Salinas and Ramirez-Bautista
2015), and Sceloporus (Ouifero et al. 2007; Du et al. 2014;
Lozano et al. 2015) have found variation on several
reproductive traits. In this sense, oviparous species which
have wide distribution are good models to asses the
changes on diverses life history characteristics, and mainly
in the extension on reproductive cycles.

In this study, we investigate life history traits among
populations of the Rose-bellied Lizard (Sceloporus vari-
abilis; Fig. 1). This species is a small-bodied-sized lizard;
on average, males have a SVL of 59.8 mm (range 48—
71 mm) and females 51 mm (range 44-68 mm, Ramirez-
Bautista et al. 2006). This lizard has terrestrial habits,
using tree trunks and rocks for perching. It has a broad
geographic range distribution from Southern Texas, USA,
through Mexico and Central America (Smith et al. 1993).
In Mexico its distribution occurs from Yucatan, Oaxaca,
Chiapas, Tabasco, Veracruz, Tamaulipas, Querétaro, San
Luis Potosi and Hidalgo, at an elevation from sea level to
2000 m a.s.l. (Smith et al. 1993). Due to that inhabit con-
trasting environments, and because each population lives
in a different environment, which represent various pres-
sures on life history characteristics of species and popula-
tions of lizards (Horvathovd et al. 2013; Du et al. 2014),
we expect to find (1) differences in extension of repro-
ductive period among populations, and (2) variation of
reproductive characteristics (SVL of male and female at

Figure 1. Male of Sceloporus variabilis from Hidalgo State, México.

© 2016 The Authors. Ecology and Evolution published by John Wiley & Sons Ltd.
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sexual maturity, clutch size, clutch frequency, egg volume,
and relative clutch mass) among populations.

Materials and Methods

Study area

This study was carried out in three geographical areas of
Hidalgo State, Mexico: Atlapexco (98° 19’ 04N, 21° 09’
45"W, at an elevation of 140 m a.s.l.), San Pablo Tetla-
payac (98° 55’ 14N, 20° 38 24"W, 1045 m a.s.l.), and
Santa Catarina (98° 11’ 31”N, 20° 15" 36"W, 1845 m
a.s.l.), located in the municipalities of Atlapexco, Met-
ztitlan, and Acaxochitlan respectively. These localities dif-
fer in temperature, vegetation type, elevation, and
precipitation (Table 1). The three populations are sepa-
rated by a minimum straight-line distance of 84.91 km
(from Atlapexco to San Pablo Tetlapayac) and a maxi-
mum of 99.11 km (of San Pablo Tetlapayac to Santa
Catarina; Fig. 2).

Field work

Sampling activities were conducted during each month
(at the same time) for an entire year, from September
2013 to August 2014. Total sample size was 284 speci-
mens, of which 277 were adults (defined in males if they
had enlarged testes and convoluted epididymides consis-
tent with sperm production, and presence of vitellogenic
follicles in ovary, or eggs in oviducts in females; Goldberg
and Lowe 1966; Ramirez-Bautista et al. 2002) as follows:
Atlapexco—110 lizards (55 males, 55 females), San Pablo
Tetlapayac—79 lizards (42 males, 37 females), and Santa
Catarina—=388 lizards (40 males and 48 females). The spec-
imens were differentiated by sex, males have postanal
scales and ventral patches developed characteristic of vari-
ous species of the genus Sceloporus (Ramirez-Bautista
et al. 2006). Specimens were collected under a scientific
collecting permit issued by Secretaria del Medio Ambiente
y Recursos Naturales (SEMARNAT; #SGPA/DGVS/11746/
13). Lizards were euthanized in the laboratory by intra-
coelomic injection of sodium pentobarbital to prevent

Reproduction in Sceloporus variabilis

pain to individuals (this study was conducted according
to the ethics and regulations for animal research of the
Universidad Auténoma del Estado de Hidalgo and AVMA
Guidelines on Euthanasia, 2013). Specimens were fixed in
10% formalin (Ramirez-Bautista et al. 2008) and kept in
the Laboratorio de Ecologia de Poblaciones of the
Universidad Auténoma del Estado de Hidalgo.

Morphological analysis

Morphological descriptions (SVL) and comparisons were
limited to sexually mature males and females. We mea-
sured the snout-vent length (SVL; to the nearest 1.0 mm)
with a digital caliper (to nearest 0.01 mm) and body mass
(g) with a pesola (to nearest 0.01 g) of males and females.
Previous to analysis, data of SVL and body mass were
transformed log;y to normalize the data and to eliminate
the effect of SVL on body mass of lizards (Zar 1999;
Schulte-Hostedde et al. 2005). We used ANOVAs (Zar
1999) to test for sexual dimorphism in SVL and body
mass between males and females from the three popula-
tions. Tukey’s test was used to determine statistical differ-
ence in the mean value of SVL among populations.

Reproductive analyses

For all adult specimens we removed gonads (testes in
males, and nonvitellogenic follicles [previtellogenic folli-
cles, NVF], vitellogenic follicles [VF] in ovary, and eggs
[in oviduct] in females). The length and width of the
gonads were used to calculate testicular and follicular vol-
ume (V), using the formula for the volume of an ellip-
soid: V = 4/3ma’h, where a is one-half the shortest
diameter and b is one-half the longest diameter (Ramirez-
Bautista et al. 2006). Testicular and follicular volumes
were used as indicators of reproductive activity of males
and females, similar to others studies (Ramirez-Bautista
et al. 2002, 2015). In addition, we removed and weighed
(to nearest 0.0001 g) fat bodies and liver for both sexes
to determine whether fat body and liver size fluctuates
with changes in gonadal activity. In reproductive females,
the largest ovarian follicles (NVF or VF) and eggs in the

Table 1. Environmental characteristics from three localities of Hidalgo State, Mexico.

Populations

Characteristics Atlapexco

San Pablo Tetlapayac Santa Catarina

Coordinates 98° 19’ 04”N, 21° 09" 45"W
Elevation 140

Vegetation type Tropical evergreen forest
Average annual precipitation (mm) 1500

Average annual temperature (°C) 22

98° 55’ 14”N, 20° 38’ 24"W 98° 11" 31”N, 20° 15’ 36"W

1045 1845

Xeric scrublands Cloud forest
700 608.5

18.5 14.5

© 2016 The Authors. Ecology and Evolution published by John Wiley & Sons Ltd.
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Figure 2. Map showing the localities of populations (Atlapexco, San Pablo Tetlapayac and Santa Catarina) included in this study, in central

Mexico (figure on the top right inset).

oviduct on both sides of the body, were weighed and
multiplied by the number of follicles or eggs on that side
to estimate the total gonad mass/volume or egg mass/vol-
ume (Ramirez-Bautista et al. 2015). These values were
used to estimate seasonal investment in reproduction.
Smallest females containing enlarged vitellogenic follicles
or oviductal eggs were used as estimates of minimum
SVL at sexual maturity (Ramirez-Bautista et al. 2008;
Herndndez-Salinas et al. 2010). Males were considered
sexually mature if they contained enlarged testes and
highly convoluted epididymides, which are typically asso-
ciated with sperm production (Lozano 2013).

To evaluate body-size effects on reproductive variables,
we first calculated regressions of log-transformed organ
volume (gonad) and organ mass (liver and fat body) on

1756

log-male and log-female SVL. For regressions that were
significant (indicating a body mass size effect), we calcu-
lated the residuals from the relationship of organ volume/
mass to SVL to produce SVL-adjusted variables (Schulte-
Hostedde et al. 2005) and to ensure normality and homo-
geneity of variance by Shapiro-Wilks test (by ShaphiroZar
1999). We used these residuals to describe organ and/or
reproductive cycles. This technique maintains variation
that is due to extrinsic factors (e.g., season) while mini-
mizing the compounding effect of individual variation in
SVL. For regressions that were not significant (e.g., no
body size effect), we used logs of gonad volume to
describe reproductive and/or organ mass, such as liver
and fat body cycles (Ramirez-Bautista and Vitt 1997;
Hernandez-Salinas et al. 2010; Lozano 2013). We

© 2016 The Authors. Ecology and Evolution published by John Wiley & Sons Ltd.
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performed ANOVAs on values with month as the factor
to determine if significant variation existed.

Clutch size was quantified by counting eggs in the ovi-
duct of adult females during the reproductive cycle (Ben-
abib 1994; Ramirez-Bautista et al. 2006, 2015). Females
with oviductal eggs and vitellogenic follicles simultane-
ously were considered to produce at least two clutches
during the reproductive season (Ramirez-Bautista et al.
2006, 2015). Additional evidence suggesting production of
two or more clutches was indicated by presence of three
classes of follicles in the ovary: class I (NVF) measuring
0.5-0.9 mm, class IT (NVF) measuring 1.0-2.00 mm, and
class III (VF) measuring >3.0 mm, and/or eggs in oviduct
(Benabib 1994). In the reproductive tract of females, pres-
ence of corpora lutea and elongated and expanded ovi-
ducts indicated that eggs had been recently deposited
(Benabib 1994). We calculated a Pearson’s correlation
coefficient to test for a possible relationship between
clutch size and the SVL of females (Zar 1999; Du et al.
2005). RCM (Relative clutch mass) was assessed by the
formula RCM = clutch mass/(body mass—clutch mass) (Vitt
and Congdon 1978). We used a significance value of
P < 0.05 for all analyses. Results are expressed as untrans-
formed means & SE. Statistical analyses were performed
using StatView IV (Abacus Concepts 1992) and STATI-
SICA 7.0 (StatSoft, Inc. Tulsa, OK). Tukey’s test was used
to determine statistical difference in the mean value of
reproductive traits among populations.

Results

Snout-vent length at sexual maturity

Males and females of S. variabilis in the three populations
reached sexual maturity at different body size (Table 2).

Reproduction in Sceloporus variabilis

Minimum size at sexual maturity in males was lower at
San Pablo Tetlapayac (42 mm) and Atlapexco (45 mm)
than Santa Catarina (57 mm) populations, a similar pat-
tern was recorded in females (Table 2). Mean body size
in males was different among populations (F,;3; = 8.21,
P < 0.001; Table 3). Males from Santa Catarina were lar-
ger (SVL = 66.0 mm) than males from Atlapexco
(SVL = 62.6 mm; Tukey’s test, P = 0.02) and San Pablo
Tetlapayac (SVL = 60.2 mm; P < 0.001) populations, and
a similar pattern occurred in body mass (P < 0.001;
Table 2); in contrast, females were similar in SVL in the
three populations (F, 3, = 2.45, P = 0.089), but different
in body mass (F,;3; = 4.68, P = 0.010; Table 2) where
only San Pablo Tetlapayac was different from Santa Cat-
arina (Tukey’s test, P < 0.01).

Reproductive cycles
Males

A significant relationship existed between log;, SVL and
log,o volume of testes (r* = 0.32, Fy,s4 = 24.5, P < 0.001),
log), fat body mass (r* = 0.31, F,s4 = 23.5, P < 0.001),
and log;, liver mass (* = 0.77, Fis54 = 176.9, P < 0.001)
in males from the Atlapexco population. Consequently,
we used residuals of the regression to describe the testes,
fat body mass, and liver mass cycles (Fig. 3). An ANOVA
on residuals of the regressions revealed significant effects
of month on volume testes (F; 45 = 5.73, P < 0.001), fat
body mass (Fjp,43 =549, P <0.001), and liver mass
(Fi1o43 = 2.21, P = 0.031). Testes volume was higher from
January to June, decreasing in July and August, but
increasing again in September, with another peak in
November and December (Fig. 3A). In males from
San Pablo Tetlapayac, a significant relationship also

Table 2. SVL (Snout-vent length) and body mass of males and females from three populations of Sceloporus variabilis. T-test, (significant,

P < 0.001, *nonsignificant).

Populations N SVL (mm) P Body mass (g) P
Atlapexco
Males 55 62.6 + 0.93 (45-63) <0.001 9.5 + 0.44 (3-17) <0.001
Females 55 53.57 + 0.52 (45-63) 5.88 + 0.18 (3-8.5)
San Pablo Tetlapayac
Males 42 60.2 + 0.96 (42-68) <0.001 8.26 + 0.35 (2.5-11.5) <0.001
Females 37 52.73 £+ 0.51 (45-57) 5.34 £ 0.20 (3.2-8)
Santa Catarina
Males 40 66.0 + 0.69 (57-73) <0.001 11.29 4+ 0.38 (6-15.5) <0.001
Females 48 54.50 + 0.57 (47-62) 6.22 + 0.20 (4.5-11)
Males SVL and body mass Fa131 = 8.21 <0.001 F2131 = 10.96 <0.001
among populations
Females SVL and body mass Fy137 = 2.45 0.089* Fy137 = 4.68 0.010
among populations
© 2016 The Authors. Ecology and Evolution published by John Wiley & Sons Ltd. 1757
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Table 3. Reproductive characteristics of females from three populations of Sceloporus variabilis in Hidalgo State, Mexico. ANOVA, * (<0.05),

** (<0.005), ns (nonsignificant).

Populations

Characteristics Atlapexco

San Pablo Tetlapayac

Santa Catarina

Peak activity males January—June, November—December
Peak activity females

Period of vitellogenic follicles
Period of eggs production
Mean number of VF

Clutch size/Mean

number of eggs

Egg mass (g) 1.1 £ 0.09 (0.57-1.9, n = 19)
Egg volume (mm?) 698 + 31.9 (387904, n = 19)
RCM 0.207 4 0.013 (0.131-0.328)

January—May, July-December
January-December
January—November

3.4 £ 0.18 (1-5, n = 27)
3.5+ 0.19 (2-5, n=19)

January-June, September

February—July, September
January-September
February—September
4.4 +£0.20 (3-6, n = 18)
4.3 +0.28 (3-6, n = 12)

January—June,
November— December

January—June, August

January-December

January—June

4.1 £ 0.21(3-6,n=15)
3.5+ 0.24 (2-5, n = 13)

1.4 + 0.12 (0.88-2.1, n = 12)
667 + 41.3 (493-896, n = 12)
0.310 + 0.019 (0.215-0.423)

1.3 +£0.13(0.93-2.4, n = 13) ns
751 + 38.5 (552-988, n = 13) ns
0.254 + 0.017 (0.183-0.390) oK

existed between log;, SVL and log;, volume of testes
(17 =039, Fp4 = 2558, P<0.001), log, fat body
mass (r* = 0.13, Fj 4 = 5.76, P = 0.021), and log,, liver
mass (> = 0.79, F 4o = 145.9, P < 0.001). An ANOVA
on residuals of the regressions revealed significant effects
of month on volume testes (Fjp3; = 5.54, P < 0.001), fat
body mass (Fjp3; = 4.52, P < 0.001), but not liver mass
(Fio31 = 1.48, P =10.194). Maximum testicular volume
was observed from January to June, decreasing in July
and August, and increasing again in September and
December (Fig. 4A). Males from Santa Catarina followed
a similar pattern. A significant relationship existed
between log;y SVL and log;, volume of testes (7 = 0.11,
Fiss = 471, P =10.036), logy, liver mass (> = 0.49,
F) 33 = 36.18, P < 0.0001), but not in log;, fat body mass
(r* = 0.05, Fi33 = 1.97, P = 0.168). An ANOVA on resid-
uals of the regressions revealed significant effects of
month on volume testes (Fjgn9 = 11.9, P < 0.001), but
not in fat body mass (Fjgz9 = 2.09, P = 0.061), or liver
mass (Fjon9 = 0.796, P = 0.633). The reproductive pat-
tern of males from this population was well-marked with
two maximum peaks, one from January to May followed
by a decrease in June and July, and a second increase
during August. Maximum testes volume occurred in
November and December (Fig. 5A).

Reproductive investment of males from the three popu-
lations is consistent in variations of fat body mass and
liver mass throughout the year (Figs. 3-5). For example,
when peak volume of testes of males from Atlapexco was
reached early in the reproductive season, fat body mass
was at its lowest (Fig. 3B), but began to increase as the
reproductive season progressed; however, liver mass was
maintained almost unchanged (Fig. 3C). Fat body mass
of males from San Pablo Tetlapayac consistently decreased
during the extended reproductive season (January—June),
increasing again from July to December (Fig. 4B), when
reproductive activity of males decreased. In contrast with
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males from Atlapexco, liver mass varied during the year
(Fig. 4C). Finally, fat body mass of the males from Santa
Catarina continually declined during the reproductive sea-
son reaching minimum size at the end of the reproduc-
tive season. This was followed by a concordant increase
in both testes volume and fat body mass after the repro-
ductive season (August—December; Fig. 5A and B). Liver
mass varied little throughout the year (Fig. 5C).

Females

A significant relationship existed between log;, SVL and
logo liver mass (¥ = 0.36, Fis54 =29.5, P <0.001) for
females from the Atlapexco population. No significant
relationship was detected for log;, of gonad volume
(* = 0.054, Fy 5, = 3.05, P=10.087) and log;, fat body
mass (r* = 0.001, F;s4 =0.041, P =0.839). As with
males, we removed the effect of female size by using the
residuals from the common regressions to describe the
liver cycles, whereas the gonad volume and fat body mass
cycles were best represented by log-transformed values
(Fig. 3D-F). The ANOVAs revealed significant effect of
month on log;y gonad volume (Fj; 43 = 3.65, P = 0.001),
log,o fat body mass (F;43 = 2.09, P = 0.040), but not
logyo liver mass (Fj;43 = 1.69, P = 0.107). Maximum
reproductive activity of females was from January to
September, during which females produced VF and eggs.
Reproductive activity dropped abruptly in October, and
increased again in November and December (Fig. 3D). In
females from San Pablo Tetlapayac there was a significant
relationship between log;, SVL and log;, volume of the
gonad (* = 0.35, Fj 4 = 21.3, P < 0.001) and log,, liver
mass (% = 0.55, Fi 40 = 47.5, P < 0.001), but not log;, fat
body mass (r* = 0.02, F 4 = 0.677, P =0.415). We
removed the effect of female size by using the residuals
from the common regressions to describe the gonad and
liver mass cycles, whereas the fat body mass was best

© 2016 The Authors. Ecology and Evolution published by John Wiley & Sons Ltd.



R. Cruz-Elizalde & A. Ramirez-Bautista

~ 03 =
» ]
5 0.2'.
2 0.1
: 3
% 0 aK i
> -01]
= ]

-0.2 1
g
S —0.3 -
2 4
E -0.4
= —0.51
Q 4
& -0.6

1

g 08{®
2 067
g 041
'E' 0.2 -
g o
= 0.2 1
~
% —0.41
_§ —0.6 -
3 —0.11; 1
g 1]

=12

02

(C)
& 0.15-
2 o
g
Ty
.g I
2
[~}
=
B
[~
J F M A MJ J A 8 OND

Reproduction in Sceloporus variabilis

(©)
2.5 1
2 4
1
0.5 4
. :

{®

Log gonad volume (mm?®)
[y
th

Log fat body mass (g)
i
(- -]

0.2
0.157
0.1 1
1
-0.05 1
-0.1
-0.15 1
-0.2
-0.25

(F)

Residuals liver mass ()

J F M A MJ J 1 A 8 OND

Figure 3. Monthly variation in volume of gonads, liver, and fat bodies in males (A-C) and females (D-F) of Sceloporus variabilis from Atlapexco,

Hidalgo State, Mexico. Means given + SE.

represented by log;o (Fig. 4D-F). The ANOVAs on resid-
uals of the regressions revealed a significant effect of
month on gonad volume (Fjg3p = 4.82, P < 0.001) and
fat body mass (Fjo30 = 4.65, P < 0.001), but not liver
mass (Fjps0 = 0.687, P = 0.728). During reproductive
activity, maximum VF and eggs production by females
was from January to September, decreasing in October
and December (Fig. 4D). For females from Santa Catar-
ina, there was a significant relationship between log;y SVL
and log;, fat body mass (r* = 0.15, Fi40 =87,
P =0.005), log;y liver mass (¥ = 0.61, Fi49 =769,
P < 0.001), but not log;, volume of the gonad (* = 0.06,

© 2016 The Authors. Ecology and Evolution published by John Wiley & Sons Ltd.

Fi 49 = 2.82, P = 0.098). We removed the effect of female
size by using the residuals of the regressions to describe
the fat body and liver cycles, whereas the gonad was best
represented by log-transformed data (Fig. 5D-F). The
ANOVAs on residuals of the regressions revealed a signifi-
cant effect of month on gonad volume (Fy40 = 9.47,
P <0.001), fat body mass (Fjp40 = 3.33, P = 0.003), but
not liver mass (Fjp40 = 1.42, P = 0.210). Female repro-
ductive activity began from January to June, when maxi-
mum VF and eggs production occurred; however,
production of VF occurred throughout the
(Fig. 5D).

year
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Figure 4. Monthly variation in volume of gonads, liver, and fat bodies in males (A-C) and females (D-F) of Sceloporus variabilis from San Pablo

Tetlapayac, Hidalgo State, Mexico. Means given =+ SE.

Fat body and liver mass remained relatively high dur-
ing female reproductive activity in lizards from the Atla-
pexco population (Fig. 3E and F). Fat body mass was low
during reproductive activity for females from San Pablo
Tetlapayac (Fig. 4D and E) but liver mass fluctuated very
little during maximum reproductive activity (Fig. 4F).
Finally, fat body mass for females from Santa Catarina
decreased with increasing reproductive activity (Fig. 5D
and E), and increased when reproductive activity
decreased (Fig. 5D). Liver mass was almost constant dur-
ing reproductive activity, except in April (increased) and
September (decreased; Fig. 5F).

1760

Vitellogenic follicles and eggs production

Vitellogenic follicle and egg production by females var-
ied among populations (Fig. 6; Table 3). Females from
the Atlapexco population produced VF during January—
December and eggs during January—November (Fig. 6);
females from San Pablo Tetlapayac produced VF during
January—September and eggs during February—September
(Fig. 6; Table 3); finally, females from the Santa Catar-
ina population produced VF during the entire year, but
eggs were found only during January—June (Fig. 6,
Table 3).

© 2016 The Authors. Ecology and Evolution published by John Wiley & Sons Ltd.
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Clutch size and frequency

Mean clutch size varied among populations (F,4; = 4.48,
P =0.017; Table 3). Clutch size by females from Atla-
pexco (3.5 + 0.21, n = 19) was similar to that of Santa
Catarina females (3.4 4+ 0.24, n = 13; P = 0.993), and
both of these were lower than those of San Pablo Tetla-
payac females (4.3 £ 0.28, n = 12, Table 3) (Tukey’s post
hoc test, P = 0.030 and P = 0.023, respectively). Females
with VF were similar in SVL (53.9 & 0.43, n = 66) to
females with oviductal eggs (53.7 & 0.53, n = 44; Mann—
Whitney U-test, Z = —0.528, P = 0.597). Clutch size was
correlated with female SVL for the Atlapexco population

© 2016 The Authors. Ecology and Evolution published by John Wiley & Sons Ltd.

(" = 0.48, F; 1, = 15.46, P < 0.001) but not for the San
Pablo Tetlapayac (> = 0.20, Fi10 =249, P =0.145) or
Santa Catarina  (+* = 0.16, Fi1 =215 P=0.171)
populations.

Clutch frequencies varied among populations. For
example, the Atlapexco and San Pablo Tetlapayac popula-
tions produced three clutches (NVF type II, VF in ovary
and oviductal eggs), whereas the Santa Catarina popula-
tion produced four clutches (NVF type I and II, vitel-
logenic follicles and oviductal eggs simultaneously). RCM
varied among populations (ANOVA, F,, = 109,
P < 0.001; Table 3). RCM for the San Pablo Tetlapayac
population was higher than that of the Atlapexco
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(Tukey’s test, P < 0.001) and Santa Catarina (P = 0.04)
populations (Table 3), and Atlapexco and Santa Catarina
were similar (P = 0.10). RCM also varied among months.
During November, Atlapexco had the lowest RCM
(0.145), whereas the highest RCM (0.310) was observed
in July. Females from San Pablo Tetlapayac had the
lowest RCM (0.262) in May and the highest (0.361) in
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VF = vitellogenic follicles,
NVF = nonvitellogenic follicles).

July. Females from Santa Catarina had the lowest RCM
(0.183) in June and the highest (0.300) in February.
Egg volume (mm’) was not different among populations
(Fy41 = 1.14, P = 0.328). However, the lowest mean egg
volume occurred in the San Pablo Tetlapayac females
(Table 3), and the highest was in the Santa Catarina
females (Table 3).

© 2016 The Authors. Ecology and Evolution published by John Wiley & Sons Ltd.
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Discussion

Theory suggests that species with broad distributions
should express phenotypic variation in life history traits
among populations determined by ecological and genetic
factors (temperature, precipitation, food availability, or
reproductive mode of species; Stearns 1992; Horvathova
et al. 2013; Hosseinian Yousefkhani et al. 2014; Roitberg
et al. 2015). Ecological factors influence local differentia-
tion in morphological and reproductive traits among
populations and are usually considered adaptive in nature
(Du et al. 2005; Wang et al. 2011; Horvathova et al.
2013; Hosseinian Yousefkhani et al. 2014; Roitberg et al.
2015). Populations of S. variabilis from central Mexico
(this study; 140, 1045 and 1845 m elev.) appear to be
good models for examining variations in morphology and
reproductive characteristics, and these differ from studied
populations in eastern Mexico near the coast (Benabib
1994; Ramirez-Bautista et al. 2006). Our study showed
variation in morphological (SVL at sexual maturity, mean
SVL, body mass) and reproductive characteristics (repro-
ductive cycles, clutch size, clutch frequency, and RCM)
among populations of S. variabilis analyzed, a similar pat-
tern has been observed in other species of lizards (Du
et al. 2005; Roitberg et al. 2015). These variations in
reproductive traits may be a response to the environments
(temperature, elevation or vegetation type; Table 1) where
lizard populations inhabit, such as occur in other popula-
tions of the same species (Benabib 1994; Ramirez-Bautista
et al. 2006).

Body size at sexual maturity

Sceloporus variabilis is a small-body-sized lizard. Males
and females from the three populations reached mini-
mum SVL at sexual maturity at different sizes. The
smallest sexually mature females were from San Pablo
Tetlapayac (45.3 mm) and were similar to those from
Atlapexco (45.4 mm). The largest were from the Santa
Catarina population (47.1 mm). Because of the correla-
tion between SVL and fecundity (yearly reproductive
output) across populations and the lack of differences
among populations in egg size, differences in fecundity
most likely reflect the impact of female body size on
fecundity. Environments in which these populations live
are considerably different. Santa Catarina is represented
by a high elevation (1845 m) cloud forest with lower
temperatures (14.5°C) and precipitation (608 mm) than
Atlapexco with tropical evergreen forest at low elevation
(140 m) with higher temperatures (22°C) and precipita-
tion (1500 mm; Table 1). San Pablo Tetlapayac contains
xeric scrubland, which is intermediate in temperature
and precipitation relative to the other populations

© 2016 The Authors. Ecology and Evolution published by John Wiley & Sons Ltd.
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(Table 1). Each population responds differently in terms
of reproductive characteristics to these different environ-
mental conditions, and these can be affected by other
factors such as foraging ability, food availability and
habitat utilization, which has been documented in other
lizard species and populations (Benabib 1994; Du et al.
2005, 2014; Wang et al. 2011; Horvdthova et al. 2013;
Hosseinian Yousefkhani et al. 2014; Roitberg et al
2015). A similar pattern is evident in males from the
three populations. Santa Catarina and Atlapexco males
were larger in mean SVL and minimum size at sexual
maturity than males from San Pablo Tetlapayac.

In our study, size at sexual maturity could also result
from the extension of the reproductive activity in each
population as is observed in other lizard studies
(Ramirez-Bautista and Vitt 1997, 1998). Females from
San Pablo Tetlapayac reach minimum SVL at a smaller
size resulting in production of VF and eggs during the
first month of the year, similar to the Atlapexco popula-
tions (see cycles; Figs. 3, 4). This reproductive pattern of
sexual maturity at smaller sizes has been observed in
other populations of this species in tropical environments
(Benabib 1994; Ramirez-Bautista et al. 2006) and in dif-
ferent oviparous species as Anolis nebulosus (Ramirez-
Bautista and Vitt 1997, 1998; Hernandez-Salinas and
Ramirez-Bautista 2015). For example, in two populations
of A. nebulosus near the Pacific Coast, females from two
populations showed different size at sexual maturity,
explained by different pressure of depredation, or food
availability. Rapid growth rate in order to reach mini-
mum SVL to reproduce is common in oviparous lizards
with small body size (Ramirez-Bautista 1995). This allows
greater clutch frequencies, suggesting a beat-heading life-
history strategy (Stearns 1992), where males and females
of the three populations can grow rapidly before the
beginning of the reproductive season (Benabib 1994;
Ramirez-Bautista and Vitt 1997, 1998).

Reproductive cycles

Males and females of S. variabilis had nearly continuous
reproductive cycle during the year, similar to other popu-
lations from the Gulf coast of Mexico (Garcia-Collazo
et al. 1993; Benabib 1994; Ramirez-Bautista et al. 2006).
However, reproductive cycles of males varied in extension
among populations and also differed in the same species
studied elsewhere (from February—May and October—
December reported by Benabib 1994; Ramirez-Bautista
et al. 2006). Males from Atlapexco were reproductively
active during most of the year with two peaks, from Jan-
uary to June and November—December (Fig. 3A). The
reproductive cycle of males from San Pablo Tetlapayac
differed slightly, with maximum testes volume occurring
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from January to June, and another slight peak in Septem-
ber (Fig. 4A). Males from Santa Catarina reproduced con-
tinually with two distinct peaks, one from January—June
and the other from August to December (Fig. 5A). Varia-
tions in reproductive activity among populations likely
are a response to temperature, precipitation, or food
availability in the respective environments (Ballinger
1977; Dunham 1978; Ramirez-Bautista 1995; Ramirez-
Bautista and Vitt 1997), or a combination of these factors
(Licht and Gorman 1970; Ramirez-Bautista and Vitt
1997).

Continuous reproduction by males of S. variabilis likely
results in high energy cost as in other species (Ballinger
1977; Ramirez-Bautista and Vitt 1997). This is supported
by fat body mass but not liver mass cycles of males from
the three populations (Figs. 3B and C, 4B and C, 5B and
C). During reproduction, males invest a high amount of
energy in copulation to the most number of females to
ensure their fitness as well as the defense of territory and
combats with other males (Ramirez-Bautista et al. 2002;
Stephenson and Ramirez-Bautista 2012). In these popula-
tions of S. variabilis, fat body mass decreased (with slight
changes) when reproductive activity was maximal, but
liver mass remained nearly constant, except in males from
San Pablo Tetlapayac, in which liver mass varied during
the year (Fig. 4C). The increase of fat body and liver mass
at the end of the reproductive cycles in the three popula-
tions, suggests that males not only are reproducing but
also foraging, similar to other lizard species (Ramirez-
Bautista et al. 2006, 2014). A high energetic cost in repro-
duction has been shown in males and females from
tropical oviparous species with continuous and syn-
chronous reproduction between males and females; for
example Hemidactylus turcicus (Selcer 1987, 1990), S. py-
rocephalus (Ramirez-Bautista and Olvera-Becerril 2004),
P. lanei (Ramirez-Sandoval et al. 2006), and also in
S. variabilis from the coast of Gulf Mexico (Benabib
1994; Ramirez-Bautista et al. 2006). These cost are
reflected in the number of events (clutches) that these
species show in these environments, which also could be
a reflect of the environment pressure (Herndndez-Salinas
and Ramirez-Bautista 2015). This pattern occurred in
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males and females of S. variabilis from the three studied
populations according to cycles of liver mass and fat body
mass in each population (Figs. 3-5).

Variation in reproductive cycles of females from the
three populations was reflected in VF and eggs produc-
tion (Fig. 6). Females from Atlapexco had two reproduc-
tive peaks, January—May and July—December, in which VF
and eggs were produced (Fig. 6). Females from San Pablo
Tetlapayac produced VF and eggs from February to
September, whereas in Santa Catarina, females produced
VF and eggs during a shorter time period (January—June).
During the remaining months (July-December), these
females had low production of VF. Even though we did
not observe eggs in these females, we observed corpora
lutea, which indicated that those females had ovulated
(Fig. 6), also corpora lutea has been an indirect method
to detect eggs production and clutch size in oviparous
lizard species, and evidence of number of frequencies of
clutches (Ramirez-Bautista et al. 2006). Although contin-
uous reproduction is typical in this species (Table 4),
production of VF and eggs during the year varied among
populations, similar to other populations (Garcia-Collazo
et al. 1993; Benabib 1994; Ramirez-Bautista et al. 2006;
Table 4).

Clutch size

Clutch size varied among these populations and varied
relative to other populations of the same species as
reported by Ramirez-Bautista and Gonzalez-Romero
(1991; 3.3 eggs), Benabib (1994; 4.3 and 4.6), Ramirez-
Bautista et al. (2006; 3.7), and Garcia-Collazo et al.
(1993; 3.4). Mean clutch sizes in Atlapexco and Santa
Catarina populations are similar to populations from
the Gulf coast of Mexico, except from San Pablo Tetla-
payac, which is similar to the population at Bastonal
(Benabib 1994; 4.6 eggs; Table 4). Variation in clutch
size within populations of coast and mainland suggests
an environmental effect in clutch size among popula-
tions of S. variabilis; since differences in the population
from San Pablo Tetlapayac were observed indicating this
case. Moreover, this species has multiples clutches (3—4)

Table 4. Reproductive characteristics of female of Sceloporus variabilis from different populations including data from this study.

SVL (mm) Clutch size

Reproductive season Resource

53.1 £ 0.49 (44-68) 4.6 + 0.14 (3-7)

November—September

Benabib (1994)

January—December
January-December
January-December
January-September

55.4 + 0.82 (53-61) 3.3 +£09 @24 -
44-59 3.4 4+ 0.57 (2-5)
56.6 + 0.35 (43.8-71) 3.7 £ 0.11 (2-6)
53.57 £ 0.52 (45-63) 3.4 £ 0.21 (2-5)
52.73 £+ 0.51 (45-57) 4.3 + 0.28 (3-6)
54.50 £+ 0.57 (47-62) 3.4 £ 0.24 (2-5)

January-December

Ramirez-Bautista and Gonzélez-Romero (1991)
Garcia-Collazo et al. (1993)

Ramirez-Bautista et al. (2006)

Atlapexco, this study

San Pablo Tetlapayac, this study

Santa Catarina, this study
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during the year, and it is not well known how large
each clutch is throughout the year (Benabib 1994). Sim-
ilarities in clutch size between Atlapexco and Santa Cat-
arina populations of this study and the differences in
San Pablo Tetlapayac populations suggest that factors
such as food availability, latitude and elevation (thus
temperature) that these populations encounter could
influence clutch size. Also, the medium elevation popu-
lation (San Pablo Tetlapayac; 1045 m elev.) had similar
mean clutch size compared with other high elevation
populations (Bastonal; 1000 m elev.; Benabib 1994).
Clutch frequency likely varies among populations in
response to variation in environments where lizards live
(Benabib 1994). Larger clutch size has been documented
in other species of Sceloporus from high elevations,
such as S. jarrovii (Ramirez-Bautista et al. 2002), and
S. undulatus (Angilletta et al. 2004).

The low average number of eggs in the analyzed popu-
lations of S. variabilis compared with other species of the
genus from low elevations, such as S. siniferus (5.0 eggs;
Fitch 1978; Ramirez-Bautista et al. 2015) and S. pyro-
cephalus (5.8; Ramirez-Bautista and Olvera-Becerril 2004)
may be compensated for by production of several clutches
during the year (at least two or three) as in San Pablo
Tetlapayac and Santa Catarina. Lizards from each popula-
tion that we studied appear to distribute reproductive
effort in similar ways (assuming each clutch size is simi-
lar) in terms of clutch frequency. For example, no differ-
ences were found in eggs mass or volume among the
three populations. RCM did vary among populations; San
Pablo Tetlapayac had the highest values (0.310). This sug-
gests that each population may experience different levels
of risk when active or may differ slightly in foraging
mode (Vitt and Congdon 1978; Benabib 1994). However,
RCM typically varies little across a wide range of body
sizes within and among populations of single species (Vitt
and Congdon 1978; Shine and Schwarzkopf 1992; Ben-
abib 1994; Du et al. 2005; this study). This pattern may
reflect a general tendency for female lizards, especially for
small short-lived species, which produce small clutch size,
and multiples frequencies as S. variabilis. The significant
differences in clutch size and RCM, and nondifferences in
eggs mass among populations might be representing a
trade-off in these parameters, which also could be sup-
porting the hypothesis that maternal body shape as well
as size can be viewed as a response to fecundity (Vitt and
Congdon 1978; Qualls and Andrews 1999; Du et al. 2005,
2014).

In summary

Males and females from populations of S. variabilis are
synchronized in production of mature gonads during

© 2016 The Authors. Ecology and Evolution published by John Wiley & Sons Ltd.
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the year. However, a relative shift in reproductive cycles
of 1-2 months between males and females among these
populations. The Atlapexco population differed from the
San Pablo Tetlapayac and Santa Catarina populations.
Energetic cost in reproduction of males and females is
apparent in fat body and liver cycles which were at their
minimum when reproduction was at its maximum,
except in males and females from the Atlapexco popula-
tion (Fig. 3). In this population, males and females may
invest more time foraging while breeding as compared
with other populations. Variation in liver mass is
indicative of continuous foraging activity by the lizards,
due to the liver synthesizing nutrients from fat bodies
(Selcer 1987; Ramirez-Bautista et al. 2004). Several fac-
tors might explain variation in clutch size and RCM
among populations including temperature, precipitation,
latitude, elevation, and food availability in the respective
(Ballinger 1977). Females from high
(Santa Catarina) and low (Atlapexco) elevation had lar-
ger SVL than females from medium elevation (San
Pablo Tetlapayac), and also differences in life-history
characteristics were found (Table 3). These data suggest

environments

that females from these environments respond in differ-
ent ways (extension of reproductive cycle, and variation
in reproductive characteristics), as other lizard species
do (Ramirez-Bautista et al. 1995; Hernandez-Salinas and
Ramirez-Bautista 2015). On the other hand, variation in
some of these characteristics (SVL, body mass, and
reproductive characteristics) might reflect phenotypic
plasticity among populations. Therefore, we suggest that
lizards from each population respond to variation in
predator pressure, food availability, temperature, or pre-
cipitation, also, these factors must be analyzed in these
populations to determine whether changes are responses
to the environment or adaptive responses of each
population.
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Abstract. Geographic variation in body size and reproductive characteristics in populations
of species with wide distribution are determined not only by environmental factors from
areas where species inhabiting, but also for ecological factors and life history of the species.
In this study were analyzed the correlations of the environmental factors on morphological
(body size and weight) and reproductive characteristics (clutch size) of females from 14
populations of Sceloporus variabilis. The results showed variation in snout-vent length
(SVL), body mass, and clutch size among female populations. Clutch size was correlated in
a low percentage with females SVL. The latitude did not influence on SVL and clutch size;
however, clutch size was correlated with female SVL, but not with elevation, latitude or
temperature of the sites studied. Several studies that assess the effect of seasonality, food
resource use in the reproductive investment, such as egg size and volume among
populations of S. variabilis are needed to determine whether these characteristics are in
function of the ecological factors (availability resources and seasonality) from each
population, or are characteristics that tend to be optimized by the species.

Key words: Morphology; Lizards; Fecundity; Populations; Reproductive Characteristics
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Introduction

A central goal of research on the evolution of life histories is to understand the role of
environmental factors in the expression of these characteristics (Roitberg et al., 2015).
Heterogeneity in vegetation type within sites, and variation of environmental factors among
sites (e.g., elevation, temperature and precipitation) may influence the expression of
morphological traits, behavior, and life history traits in populations of a single species
(Mathies and Andrews, 1995; Jin and Liu, 2007). As ectotherms, reptiles are highly
dependent upon the external environmental conditions where they live (Wang et al., 2011)
which in turn promotes variation in a variety of morphological traits, such as body size, egg
size, clutch size, and size at sexual maturity (Ramirez-Bautista et al., 2011).

Several hypotheses have been developed to explain variation in reproductive
success within and across populations of a single species by using female body size (snout-
vent length: SVL), clutch or litter size (Ramirez-Bautista et al., 2011, 2016), energy
investment (Vitt and Congdon, 1978), clutch frequency, and reproductive potential
(Hernandez-Salinas and Ramirez-Bautista, 2015). In this regard, the hypothesis of
fecundity by Darwin (1874) shows that natural selection favors larger females when
clutch/litter size is correlated positively with female SVL (Cox et al., 2003). This
hypothesis has been better supported with species that show variable clutch/litter size
(Fitch, 1970; Brafia, 1996) than in species with fixed clutch size (Tinkle et al., 1970;
Ramirez-Bautista and Vitt, 1997).

Studies supporting the fecundity hypothesis in ectotherms have been conducted in
amphibians (Shine, 1979), fish (Morita and Takashima, 1998; Foster and Vincent, 2004)
and lizards (Cox et al., 2003; Meiri et al., 2012). For example, a high correlation between
female SVL and fecundity (defined as clutch/litter size) has been found among species of
lizards (Brafia, 1996) and within populations of single species (Du et al., 2014; Roitberg et
al., 2015) that occur across different environments. In addition, multiple studies have
recorded the effect of elevation on female body size (SVL), and therefore, in clutch/litter
size (Jin and Liu, 2007; Ramirez-Bautista et al., 2011; Wang et al., 2011).
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A relatively high number of oviparous lizard species that occur at high elevations
and latitudes exhibit larger body sizes (Du et al., 2014) than other species and populations
of the same species (Ouifero et al., 2007; Ramirez-Bautista et al., 2011) from low
elevations and latitudes (Forsman and Shine, 1995; Ji and Wang, 2005). This suggests that
at high elevations and latitudes, females exhibit larger clutch sizes, larger individual eggs or
both; therefore, the offspring of these females should have larger body sizes at birth than
populations that inhabit lower elevations and latitudes (Du et al., 2005). This pattern is
explained by the advantages obtained by offspring when born at larger size in exhibiting
higher survival and growth rates in temperate environments (Sibly and Calow, 1983;
Fischer et al., 2003) than smaller offspring from warmer or more tropical environments (Du
etal., 2014).

The effect of environmental factors on female body size and/or clutch size in
oviparous species may be better understood by analyzing multiple populations of the same
species that occur in different environments of elevation, latitude, temperature, and
precipitation (Diaz et al., 2012; Du et al., 2005, 2014). In this regard, a good model
organism to analyze the effect of female body size and environmental factors on clutch size
across populations is the rose-bellied lizard, Sceloporus variabilis. This species is a
relatively small lizard (males: 59.8 mm SVL, range 48-71 mm; females: 51 mm SVL,
range 44-68 mm; Ramirez-Bautista et al., 2006). It also has a relatively wide distribution,
ranging from southern Texas, USA, through much of Mexico, and down through Central
America (Smith et al., 1993). As a consequence, populations of this species occur in a
variety of kind of habitat types with different vegetation communities, and across a
relatively wide elevational gradient, ranging from about sea level to 2,000 m a.s.l. (Smith et
al., 1993).

The goal of this study was to analyze variation in body size, mass, and clutch size of
females and identify any environmental factors, such as elevation, temperature, and
precipitation that may be correlated with these morphological and reproductive traits across
populations. According to the fecundity hypothesis for lizard species, given the broad
geographic distribution of S. variabilis, as well as the effect of body size on clutch size

documented in many oviparous species (Diaz et al., 2012; Du et al., 2014), we expected
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that there would be: (i) variation in body size, mass, and clutch size among the 14
populations of S. variabilis, (ii) a positive relationship between female body size (SVL) and
clutch size, and (iii) a positive correlation between one or more environmental factors

(elevation, latitude, temperature, and precipitation) and clutch size across populations.

Material and methods

Morphometrics and environmental data

A total of 329 adult females of Sceloporus variabilis were obtained from two vertebrate
specimen collections (Coleccion Nacional de Anfibios y Reptiles, Instituto de Biologia, and
the Museo de Zoologia, Facultad de Ciencias) that are part of the Universidad Nacional
Auténoma de México, in Mexico City. Specimens represented samples from a total of 14
populations located along its distribution area within Mexico (fig. 1; table 1). Females were
confirmed to be sexually mature on the basis of the presence of vitellogenic follicles in the
ovary and/or eggs in the oviduct (Ramirez-Bautista et al., 2006; Cruz-Elizalde and
Ramirez-Bautista, 2016). Data on body size, mass and clutch size were collected following
standard approaches (Ramirez-Bautista and Vitt, 1997). Body size (SVL) was recorded by
use of a digital caliper (= 0.01 mm). Body mass was measured using an analytical balance
(= 0.01 g). Data on clutch size were obtained by counting the total number of eggs number
found in both oviducts (Ramirez-Bautista et al., 2006).

For each population of S. variabilis represented among examined specimens, we
obtained localization data (latitude and longitude) using the program ArcView (ESRI,
1993). Associated environmental data (e.g., elevation, latitude, and annual mean
temperature and precipitation) for each site were taken from WorldClim version 1.4
(Hijmans et al., 2005).

Data analysis

We used Kruskal-Wallis H-tests to compare populations, and to determine the relationship
of body size to body mass and clutch size we performed correlation analysis. Post-hoc
Tukey’s pairwise comparison tests were utilized to identify differences when Kruskal-

Wallis H test produced significant results. We also performed correlations of female body
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size and mass to elevation, latitude, temperature, and precipitation (Angilletta et al., 2006;
Ramirez-Bautista et al., 2011). Results were considered significant if P < 0.05. In general,
data met conditions for parametrics test, but when they did not, we used non-parametric
alternatives instead (Zar, 1999). All statistical analyses were performed using
STATISTICA 7.0 (StatSoft, Inc., Tulsa, OK, USA). Means are presented + 1 SE.

Results
Females across populations varied in SVL (Kruskal-Wallis, H = 54.71, P < 0.0001), mass
(Kruskal-Wallis, H = 58.93, P < 0.0001), and clutch size (Kruskal-Wallis, H = 43.53, P <
0.001). Specifically, females from Alvarado were smaller than females from Los Tuxtlas,
Tuxtepec, Jalahui, Valle Nacional, and Hueytemalco (Tukey post-hoc tests: P < 0.05, in all
cases; table 2). Females from the same population (Alvarado) were lighter than those from
Los Tuxtlas and Tuxtepec populations (P < 0.05; table 2). In addition, females from
Palenque and Valle Nacional were heavier than females from Sanchez Maga, Ciudad
Madero, and Alvarado (P < 0.05, in all cases; table 2). Finally, lizards from Sanchez Maga
exhibited a larger clutch size than females from Alvarado and Cerro Azul (P < 0.05, in all
cases; table 2).

As expected, across all populations, female body mass was correlated with SVL (r =
0.807, P < 0.0001; fig. 2A) and clutch size (r = 0.218, P < 0.001; fig. 2B). Similar
relationships were found between elevation and SVL (r = 0.215, P < 0.001; fig. 3A) and
elevation and female body mass (r = 0.188, P = 0.003; fig. 3B), but not between elevation
and clutch size (r =0.088, P = 0.17; fig. 3C). Population latitude was not correlated with
any morphometric (SVL, r = -0.047, P = 0.463; body mass, r = -0.090, P = 0.163) and
reproductive trait (clutch size, r =-0.034, P = 0.593) measured (fig. 3D-F). According to
environmental factors, female SVL, mass and clutch size were each negatively correlated
with mean annual temperature (r =-0.207, P = 0.001; r =-0.137, P =0.032, and r = -0.190,
P =0.003, respectively; fig. 4A-C). Finally, precipitation was significantly correlated with
female SVL (r = 0.261, P < 0.0001) and mass (r = 0.283, P < 0.0001), but not with clutch
size (r =0.065, P =0.313; fig. 4D-F).
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Discussion

Body size is a morphological variable in lizards that exerts strong influences on a variety of
reproductive characteristics, such as clutch size, egg volume and mass (Du et al., 2014;
Roitberg et al., 2015), as well as offspring body size at birth (Ramirez-Bautista et al., 2011).
In this study, we found that female SVL, body mass, and clutch size varied among
populations of the lizard S. variabilis. This pattern is similar to other studies of the same
species from different regions (Benabib, 1994), as well as other species of lizards, such as
S. undulatus (Du et al., 2014), S. ochoterenae (Smith et al., 2003), Emoia samoensis
(Hamilton et al., 2008), and Phrynocephalus przewalskii (Wang et al., 2011).

A negative correlation was found between female SVL and environmental
temperature, such that females from populations with lower mean temperatures had larger
SVL. In other lizards, females from populations at cooler environments reach the minimum
size at sexual maturity later (Congdon and Gibbons, 1987; Du et al., 2014) than do females
from warmer environments. This acts as an advantage to fecundity for females from these
cooler environments (Niewiarowski et al., 2004; Ouifero et al., 2007; Pincheira-Donoso
and Hunt, 2015); by allocating more energy to growth early in life, lizards in cold
environments may have an increased abdominal volume to support a larger clutch mass
later on (Olsson et al., 2002; Scharf and Meiri, 2013). This pattern is supported by a similar
relationship of elevation against female body size and mass, though there was no significant
correlation of elevation with clutch size. It is likely that a range of ecological factors,
including foraging mode, availability and use of food in the environment (Ballinger, 1977),
habitat use, and predation pressure (Huey and Pianka, 1981) are affecting the extent of
female body growth, and therefore energy allocation to clutch size (Wang et al., 2011;
Horvathova et al., 2013).

In the populations of S. variabilis analyzed elevation and latitude were unrelated to
clutch size. This indicates that clutch size exhibits little variation among populations, which
has been found in other populations (Garcia-Collazo et al., 1993; Benabib, 1994; Ramirez-
Bautista et al., 2006). Therefore, the conditions of seasonality and precipitation among
populations have little positive effect on clutch size, and temperature a negative effect such

as occur in other lizard species (Du and Shou, 2008; Cruz-Elizalde and Ramirez-Bautista,
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2016). However, in addition to clutch size, body size, and body mass, it is important to
assess egg mass and volume among populations (not evaluated in this study by scarce of
these data), since these characteristics may better reflect at the population level the energy
investment of the females in reproduction (Vitt and Congdon, 1978; Hernandez-Salinas and
Ramirez-Bautista, 2015).

A number of studies have found that oviparous lizard species from high elevations
or latitudes tend to produce both larger clutches with larger eggs (Ouifero et al., 2007; Du
et al., 2014), and so have larger offspring at birth (Greer, 1968; Vitt and Congdon, 1978;
Forsman and Shine, 1995; Du et al., 2005) as compared to lizard species inhabiting lower
elevations or latitudes, which have smaller clutches and smaller eggs accordingly (Benabib,
1994; Ramirez-Bautista et al., 2006). In contrast, we found no evidence of larger clutches at
high elevation across the 14 populations of S. variabilis examined in this study. A lack of
such a correlation between clutch size and elevation and latitude has also been noted from
other lizard species, such as P. przewalskii (Wang et al., 2011), as well as some other
biological groups including birds (Lu, 2008; Bears et al., 2009) or anurans (Morrison and
Hero, 2002). Likewise, the observation that mean clutch size is highly conserved across
elevational and latitudinal gradients suggests that, despite occupying a broad geographic
range, female S. variabilis show comparatively little phenotypic plasticity (Pincheira-
Donoso and Hunt, 2015), which tends to lead to local trait optimization (Smith and
Fretwell, 1974; Kratochvil and Kubicka, 2007).

Population variation in life history traits, especially reproductive characteristics, are
promoted by both environmental (Sears, 2005; Horvéthova et al., 2013) and historical
factors (Michaud and Echternacht, 1995). However, our results from S. variabilis should be
taken with caution in the absence of a broader analysis of both environmental and genetic
factors. Such an approach would allow us to assess the extent of variation in other
morphological and reproductive characteristics, as well as the identify possible adaptations
to different environments where this species occurs. In the same way, interpopulational
studies which assess the growth rate, demography, and resource use can provide

information for understanding geographic variation in such morphological traits (body size,
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clutch size) as well as other life history characteristics (growth rate, egg mass and volume,
Roitberg et al., 2015; Ramirez-Bautista et al., 2016).

In conclusion, we found variation in female body size, mass and clutch size among
populations of S. variabilis, as well as a correlation between clutch size and female body
size. Several important environmental factors shown to be important predictors of clutch
size in other species (Horvathova et al., 2013; Roitberg et al., 2015) were unrelated to
clutch size in S. variabilis. Thus, it will be necessary to assess other life history
characteristics (clutch mass, egg volume, or clutch frequencies) in future studies for each
population considered here. Such an approach should allow us to more clearly identify the
factors that promote geographic variation in these life history characteristics in this and

other species.
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Table 1. Environmental characteristics from the sites of 14 analyzed populations of the species Sceloporus variabilis in the
distribution area in Mexico. The population code makes reference to the populations shown in the figure 1.

Population POT;?:O” Longitude Latitude Elevation (m) Mean anual temperature (°C) Mean anual precipitation (mm)
Sanchez Maga, Tabasco A -93.86306 18.2925 5 25.8 2090
Ciudad Madero, Tamaulipas B —-97.83139 22.27639 10 23.9 1152
Alvarado, Veracruz C —95.76056 18.77028 60 26.5 1723
Los Tuxtlas, Veracruz D —95.09556 18.64278 115 25.6 3201
Palenque, Chiapas E —91.98222 17.50917 187 26.6 2394
Tuxtepec, Oaxaca F -96.12389 18.08611 254 25.2 2348
Santiago Jalahui, Oaxaca G —95.77083 17.45417 293 24.3 2838
Huejutla, Hidalgo H -098.42  21.14028 369 24.5 1573
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Valle Nacional, Oaxaca I -96.3 17.77639 800 24.8 3991
Tuxtla Gutierrez, Chiapas J —93.11667 16.75278 847 23.8 891
Cerro Azul, Veracruz K —-97.73889 21.19028 1000 24.1 1349
Xalapa, Veracruz L -96.9275 19.54 1340 17.9 1639
Hueytemalco, Puebla M —97.28694 19.93694 1373 20 3367
Metztitlan, Hidalgo N —98.76306 20.59611 1480 18.3 432
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Table 2. Descriptive statistic of the variable snout-vent length (SVL, mm), body mass (g) and clutch size of the females from 14
populations of Sceloporus variabilis in its distribution area in Mexico.

Population Po;():l;::ion n SVL (mm) Body mass (9) Clutch size

Sanchez Maga, Tabasco A 4 52.75+2.06 (50-55)  3.88 + 0.40 (3-4.6) 5.50 + 0.29 (5-6)
Ciudad Madero, Tamaulipas B 11 51.85+5.69 (43-63)  4.74 +0.48 (3-7.32) 4.33+0.33 (4-7)
Alvarado, Veracruz C 132 50.96 + 4.14 (41.7-68.4) 4.53+0.13 (1.4-9.52) 3.69 £ 0.09 (1-6)
Los Tuxtlas, Veracruz D 59 53.16 +5.41 (42-65)  5.73 +0.24 (3.5-9.8) 4.13 +0.19 (2-6)
Palenque, Chiapas E 7 54.97 + 6.33 (46-63.4)  7.59 + 1.06 (4.2-10.6) 4.17 +0.31 (3-5)
Tuxtepec, Oaxaca F 11 55.36 + 5.84 (46-65) 6.6 £ 0.60 (4.3-8.7) 4.38 £ 0.46 (2-6)
Santiago Jalahui, Oaxaca G 24 54.63 + 4.92 (42-61) 5.74 £ 0.27 (3.9-7.5) 4,11 +£0.14 (3-6)
Huejutla, Hidalgo H 11 54.82 + 6.00 (45-66) 5.6+ 0.77 (2.9-7.5) 4.33 +0.42 (3-6)
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Valle Nacional, Oaxaca

Tuxtla Gutierrez, Chiapas

Cerro Azul, Veracruz
Xalapa, Veracruz
Hueytemalco, Puebla

Metztitlan, Hidalgo

J

20

25

58.88 +5.30 (54-70)  7.4+0.97 (5.5-12.7)

55.71 + 3.55 (51-60) 542 +0.49 (4.2-7.2)

54.35 + 4.37 (48-62)  5.66 % 0.40 (4.2-8.5)
52.16 + 6.70 (44.4-61.5) 5.23 + 1.07 (3.12-9.33)
54.48 +5.14 (43-65)  5.52 +0.32 (3.9-8.9)

56.34 + 8.23 (46.7-63)  5.33+1.16 (3.1-7)

4.00 + 0.49 (2-6)

4.50 + 0.34 (4-6)

3.36 +0.20 (2-5)
5.00 + 0.32 (4-6)
4.05 + 0.25 (2-6)

5.00 + 0.00 (5-5)
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Figure 1. Populations of Sceloporus variabilis analyzed in this study. Capital letters

correspond to population codes given in table 1.

99° 97° 95° 93° 91°
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Figure 2. Scatterplots of female snout-vent length (SVL) against body mass (A) and clutch

size (B) in Sceloporus variabilis from Mexico.
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Figure 3. Scatterplots of environmental factors against female morphometric traits. A-C:
Elevation against snout-vent length (SVL; A), body mass (B) and clutch size (C). D-E:
Latitude against SVL (D), body mass (E), and clutch size (F).
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Figure 4. Scatterplots of environmental factors against female morphometric traits. A-C:

Mean annual temperate against snout-vent length (SVL; A), body mass (B) and clutch size
(C). D-F: Precipitation against SVL (D), body mass (E), and clutch size (F).
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Capitulo IV

1) “Ecologia trofica entre poblaciones de la lagartija de amplia distribucion

Sceloporus variabilis (Squamata: Phrynosomatidae)”
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Ecologia tréfica entre poblaciones de la lagartija de amplia distribucion Sceloporus

variabilis (Squamata: Phrynosomatidae)

Raciel Cruz-Elizalde y Aurelio Ramirez-Bautista”

!Laboratorio de Ecologia de Poblaciones, Centro de Investigaciones Bioldgicas,
Instituto de Ciencias Basicas e Ingenieria, Universidad Autdnoma del Estado
de Hidalgo, Km 4.5 carretera Pachuca-Tulancingo, 42184, Mineral de La Reforma,

Hidalgo, México

“Autor correspondiente: ramibautistaa@gmail.com

Resumen. La composicion de la dieta entre poblaciones de una misma especie puede variar
sustancialmente. En este estudio se analiza y describe la ecologia alimentaria de Sceloporus
variabilis en tres poblaciones (Atlapexco, San Pablo Tetlapayac y Santa Catarina) de
ambientes diferentes en su area de distribucion. La especie presenta un tipo de dieta
carnivoro, compuesta por 26 categorias de presa, siendo los érdenes Coleoptera,
Orthoptera, Hemiptera y la familia Formicidae los que presentaron el mayor valor de
importancia alimentaria; asimismo, se registrd material vegetal y restos de lagartijas en la
dieta de la especie. Se reporta un bajo valor de amplitud del nicho alimentario, y un alto
valor de solapamiento entre poblaciones y sexos. El presente estudio describe la dieta
previamente desconocida para la especie, ademas de analizar la variacion interpoblacional.
En términos generales, la dieta es similar a la registrada para otras especies del género
Sceloporus; este patrén puede deberse al modo de forrajeo, uso de microhabitats, y a la
historia filogenética del grupo. Un mayor nimero de estudios donde se evale el uso del

recurso alimento en el ambiente y entre temporadas son necesarios para determinar el
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efecto del alimento en caracteristicas de historias de vida, como son la reproduccion o tasas

de crecimiento.

Palabras clave: Habitos alimentarios, poblaciones, amplitud, solapamiento, variacion
geogréfica.

Introduccion

Diferentes poblaciones de una misma especie pueden presentar variaciones en los atributos
morfologicos y ecoldgicos en los sitios donde ocurren (Siqueira et al., 2013). Estas
variaciones interpoblacionales se ven reflejadas en las diversas caracteristicas de historia de
vida, las que pueden ser los ciclos reproductivos (Cruz-Elizalde y Ramirez-Bautista, 2016),
uso de los recursos (Siqueira et al., 2013), termorregulacién, entre otros, los cuales son
promovidos en mayor medida por la variacion en los factores ambientales, como los
periodos de estiaje y sequia, la temperatura ambiental, y disponibilidad del recurso alimento
y/o microhabitat (Ballinger, 1977; Ngo et al., 2015).

En este sentido, el recurso alimento, como se ha mencionado en distintos trabajos
(Ngo et al., 2015), influye en la historia de vida de las lagartijas al asignarle energia a la
actividad reproductora, y favorecer la frecuencia y tamaiio de las puestas, asi como la talla
de las crias al nacer (Ballinger, 1977; Ramirez-Bautista y Vitt, 1998; Leyte-Manrique y
Ramirez-Bautista, 2010). La mayoria de los estudios que han documentado la diversidad en
la composicion de la dieta en lagartijas, han sido realizados en una sola poblacion, siendo
escasos los trabajos enfocados en evaluar los cambios en la composicion de la dieta entre
poblaciones de una misma especie, y en particular las que habitan en diferentes ambientes
(Toft, 1981; Parmelee, 1999; Cogalniceanu et al., 2000). Este tipo de estudios se pueden
realizar en poblaciones de especies que presentan una amplia distribucion, lo cual ayudara a
determinar la composicion de la dieta, el uso del recurso alimento entre poblaciones, y el
papel que juega el uso del recurso alimento en la evolucién de historias de vida

(Niewiarowski, 1994).

147



Variacion geogréfica en las caracteristicas de historia de vida entre poblaciones de Sceloporus variabilis (Squamata: Phrynosomatidae)

La especie Sceloporus variabilis (Squamata: Phrynosomatidae) presenta una amplia
distribucion, que va desde el sur de Texas en Estados Unidos de América, la vertiente del
Golfo en México y hasta Costa Rica, en Centro América (Smith et al., 1993). En México se
distribuye desde Tamaulipas, San Luis Potosi, Querétaro, Hidalgo, Veracruz, Oaxaca,
Chiapas, Tabasco y Yucatan, y ocurre desde el nivel del mar a mas de los 2,000 msnm. Esta
especie resulta un buen modelo de estudio para probar variaciones en diversas
caracteristicas de historia de vida entre poblaciones, como los desarrollados con otras
especies de lagartijas (4nolis carolinensis, Michaud y Echternacht, 1995; A. nebulosus,
Herndndez-Salinas y Ramirez-Bautista, 2015; Sceloporus grammicus, Ramirez-Bautista et
al. 2004; Polychrus acutirostris, Garda et al. 2012; Phrynocephalus przewalskii, Wang et
al. 2011). Respecto a la variacion geografica en caracteristicas de historias de vida, se ha
registrado variacion en diversas caracteristicas reproductoras, y ciclos reproductores
(Benabib, 1994; Ramirez-Bautista et al., 2006; Cruz-Elizalde y Ramirez-Bautista, 2016),
sin embargo, aspectos ecologicos como el uso y particion del recurso alimento dentro y

entre poblaciones de la especie, hasta el momento no ha sido estudiado.

En el presente estudio se analizan los habitos alimentarios de S. variabilis de
diferentes poblaciones en su area de distribucion. Los objetivos del trabajo son, (i)
determinar el tipo de dieta de la especie, (i7) analizar la composicion de categorias de presas
consumidas por sexo y poblacion, y (iii) evaluar la amplitud y solapamiento del nicho
alimentario contemplando los sexos y poblaciones de estudio. Con base en los distintos
ambientes donde ocurre la especie, ademas de diferencias en caracteristicas reproductoras
encontradas entre sus poblaciones (Cruz-Elizalde y Ramirez-Bautista, 2016), se espera
registrar variacion interpoblacional en la composicion de la dieta (Garda et al., 2012; Akani
etal.,2013; Ngo et al., 2015), ademds de un uso diferencial del resurso alimento entre

sexos en cada poblacion.

Material y métodos
Area de estudio

El estudio fue realizado en tres localidades del Estado de Hidalgo, México (Cuadro 1, Figura
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1): Atlapexco (98° 19" 04" N, 21° 09" 45 O, a una elevacién de 140 msnm), San Pablo
Tetlapayac (98° 55" 14""N, 20° 3824 O, 1,045 msnm), y Santa Catarina (98° 11" 31" N,
20° 1536 O, 1,845 msnm), localizadas en el municipio de Atlapexco, Metztitlan y
Acaxochitlan, respectivamente. Las tres localidades presentan diferencias en diversos
atributos ambientales como la temperatura, tipo de vegetacion, altitud, y precipitacion
(Cuadro 1), ademas, que se encuentran separadas por una distancia minima de 84.91 km (de
Atlapexco a San Pablo Tetlapayac), y una distancia méxima de 99.11 km (de San Pablo

Tetlapayac a Santa Catarina; Figura 1).

Trabajo de campo

Los muestreos consistieron en visitas mensuales, donde se capturaron ejemplares adultos
directamente con la mano o en su caso con ligas de hule. Un total de 283 individuos adultos
de ambos sexos fueron colectados del mes de septiembre de 2013 a agosto de 2014, bajo el
permiso de colecta cientifica SGPA/DGVS/11746/13, emitido por la Secretaria del Medio
Ambiente y Recursos Naturales (SEMARNAT). EI nimero de individuos por poblacion fue,
para Atlapexco 109 (55 hembras y 54 machos), 83 para San Pablo Tetlapayac (40 hembras y
43 machos), y 91 para Santa Catarina (51 hembras y 40 machos). Los ejemplares fueron
humanamente sacrificados con inyecciones de pentobarbital sodico (este estudio fue
conducido de acuerdo a la ética y regulacion para estudios en animales de la Universidad
Auténoma del Estado de Hidalgo, y la guia para la eutanasia de la AVMA, 2013). Los
especimenes fueron fijados en formol al 10%, y fijados en alcohol al 70%; éstos se
encuentran depositados en el Laboratorio de Ecologia de Poblaciones del Centro de
Investigaciones Bioldgicas, de la Universidad Autonoma del Estado de Hidalgo.

Analisis morfologicos
Previo a la incorporacién y tratamiento para la fijacion de los ejemplares, a éstos se les
tomaron medidas como la longitud hocico-cloaca (LHC + 0.01 mm), longitud de la

mandibula (LM; £ 0.1 mm), y ancho de la mandibula (AM; + 0.1 mm; Ramirez-Bautista et
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al., 2014) utilizando un calibrador digital Mitutoyo. Asimismo, se tomd el peso de los

ejemplares utilizando pesolas con un acercamiento 0.1 g.

Anélisis de los habitos alimentarios

Para el analisis del contenido estomacal de los ejemplares de cada poblacion, se extrajeron
y pesaron los estdbmagos llenos, estbmagos vacios y el contenido estomacal. Los contenidos
estomacales y los tipos de presas que los componen fueron identificados a nivel
taxondmico de Orden (Leyte-Manrique y Ramirez-Bautista, 2010). En el caso del Orden
Hymenoptera, éste fue dividido en Formicidae (hormigas) e Hymenoptera (el resto de los
taxas que componen el orden; Triplehorn y Johnson 2005), debido a que las hormigas se
han reportado como una categoria de presa distintiva en otros estudios de habitos
alimentarios en lagartijas (Gadsden et al., 2011). Determinamos las medidas (largo, ancho y
alto) de cada categoria de presa utilizando una caja petri, con un fondo de papel milimétrico
(1.0 mm), asi como el peso utilizando una balanza analitica a un acercamiento de 0.0001 g.
Mediante la longitud y ancho de cada presa, se obtuvo el volumen utilizando la formula de
la elipsoide: V = 4/3r[(w/2)?(1/2)], donde w es el ancho de la presa, y | es la longitud de la
presa. Asimismo, se determiné la abundancia de cada categoria de presa consumida por
poblacién y entre sexos en cada poblacion.

Para determinar el valor de importancia alimentaria (VIA) de las presas consumidas
por poblacion, y por sexos de cada poblacion, se consideraron tres variables: 1) el peso de
las presas de cada taxdn, 2) la abundancia relativa, y 3) la frecuencia de aparicién de las
presas, representando asi la importancia de cada tipo de presa consumida por las lagartijas
(Gadsden-Esparza y Palacios-Orona, 1995; Leyte-Manrique, 2006). Para esto se aplico la
férmula VIA = P’i+A’i+C’i en donde: VIA = Valor de importancia alimentaria del taxon;
P’i= Peso total del taxon/) Pi= peso total de todos los taxones; A’i= Numero de presas
pertenecientes al taxén/Y A’i= numero total de presas; y C’i= Numero de estdbmagos que
tuvieron al tax6n/Y C’i= nimero total de estdmagos (Acosta, 1982).

Para determinar la amplitud del nicho alimentario de los machos y las hembras de S.
variabilis de las poblaciones analizadas, se aplico el indice de Levins (B) con la formula: B=
IAYpj?, donde: B= medicién de la amplitud del nicho, pj= proporcién de individuos

encontrados en el estbmago de las lagartijas. El indice de Levin toma valores de 0 a 1, donde
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cercano a 0 presenta una baja amplitud (i.e., se utiliza un bajo numero de categorias), y
cercano a 1 una elevada amplitud (i.e., se utilizan varias categorias de presas en proporciones
iguales).

Para determinar si existe solapamiento alimentario entre poblaciones y sexos de cada
poblacion, se utilizo el indice de Pianka (Ojk): Ojk = YpijPik/>pi%j Y pi%k, donde: Ojk:
representa la medicion del solapamiento de nicho alimentario; y pij y Pik representan las
proporciones de presas pertenecientes a la primera categoria (grupos alimenticios) que fueron
utilizadas por los organismos j y k (machos y hembras, o poblaciones; Gadsden-Esparza y
Palacios-Orona, 1997). Ambos indices de Levins y Pianka se realizaron en el programa
Ecological Metodology version 6.1.1 (Krebs, 1999). Las correlaciones se realizaron en el
programa STATISTICA ver 7.0, con un valor de significancia de P < 0.05 (STATSOFT, INC.,
TULsA, OK, USA).

Resultados

El volumen del contenido estomacal no vario entre poblaciones (ANOVA, F 2, 230 = 2.059,
P =0.130), o entre machos (F 2,134 =2.312, P =0.103), y hembras entre poblaciones (F 2,
143 =0.928, P =0.398). La talla de los organismos de las tres poblaciones estuvo
correlacionado con los pesos (Atlapexco, r = 0.37, P < 0.001; San Pablo Tetlapayac, r =
0.28, P = 0.013; Santa Catarina, r = 0.36, P = 0.001), y con el volumen del contenido
estomacal en Atlapexco (r = 0.30, P = 0.001) y Santa Catarina (r = 0.34, P = 0.001), pero
no en San Pablo Tetlapayac (r = 0.125, P = 0.258).

Composicion de la dieta

La especie presenta una dieta de tipo carnivora, donde el espectro alimentario esta
compuesto por 26 categorias de presa (Cuadro 2), y los ordenes Coleoptera, Hemiptera,
Orthoptera y la familia Formicidae presentan los mayores valores de importancia
alimentaria (Cuadro 2). Por poblaciones, Atlapexco presentd 16 categorias de presa, Santa
Catarina 20 y San Pablo Tetlapayac 21 (Cuadro 3). De la misma forma, los ordenes
Coleoptera, Hemiptera, Orthoptera y la familia Formicidae presentaron los mayores valores
de importancia alimentaria. Por sexos en cada poblacion, en Atlapexco, los machos

presentaron 12 categorias de presas por 15 en las hembras (Cuadro 4), en San Pablo
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Tetlapayac 19 en machos y 15 en hembras (Cuadro 5), y en Santa Catarina 16 para machos

y 15 para hembras (Cuadro 6).

Amplitud y solapamiento

La poblacion de Atlapexco mostro el mayor valor de amplitud del nicho alimentario con
0.243, seguido de Santa Catarina con 0.189 y en menor medida San Pablo Tetlapayac, con
0.113. Entre sexos de cada poblacion, los machos de Atlapexco presentaron una amplitud
de 0.360, y hembras de 0.260. En San Pablo Tetlapayac en machos fue de 0.187, y hembras
de 0.115, y finalmente en Santa Catarina, la amplitud en machos fue de 0.235, y hembras
de 0.262.

Respecto a los valores de solapamiento del nicho alimentario mediante el indice de
Pianka (Ojk), entre poblaciones, se registran altos valores, donde el mayor valor se dio
entre Atlapexco-Santa Catarina con 0.982 (porcentajes de 88.667-100%), seguido de la
combinacion entre San Pablo Tetlapayac-Santa Catarina (porcentajes de 81.051-100%), y
finalmente, la combinacion de Atlapexco-San Pablo Tetlapayac con 0.904 (porcentajes de
75.251-100%). Entre sexos de cada poblacion, machos y hembras de Atlapexco presentaron
un valor de solapamiento de 0.996 con porcentajes del 93.91 al 100%; en San Pablo
Tetlapayac fue de 0.969 (porcentaje del 81.47 al 100%), y en Santa Catarina de 0.998
(porcentaje del 92.16 al 100%).

Discusion
Las especies de amplia distribucion presentan variacion en diversas caracteristicas
ecologicas, morfologicas y conductuales (Ramirez-Bautista et al., 2005). La composicion
de la dieta de Sceloporus variabilis es de tipo carnivora, y se encuentra conformada por 26
categorias de presas, donde la poblacion de Atlapexco presentd el menor numero (16
categorias) con respecto a la poblacion de Santa Catarina (20) y San Pablo Tetlapayac (21).
La dieta de las lagartijas de las tres poblaciones analizadas estuvo compuesta por los
ordenes Coleoptera, Hemiptera, Orthoptera y la familia Formicidae, asi como del orden
Aranae (Cuadro 2). Este tipo de dieta ha sido registrado previamente para otras especies del
género Sceloporus, como S. torquatus (Feria-Ortiz et al., 2001), S. gadoviae, S. horridus, S.

jalapae (Serrano-Cardozo et al., 2008), S. grammicus (Leyte-Manrique y Ramirez-Bautista,
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2010), o S. jarrovii (Gadsden et al., 2011). Sin embargo, a diferencia de las especies
previamente listadas, las que consumen un alto numero y volumen de insectos, en S.
variabilis se registr6é también el consumo de materia vegetal, presas de la clase Chilopoda,
Diplopoda, Pulmonata (caracoles), asi como la practica de canibalismo en la poblacion de
Atlapexco, y el consumo de otras especies de lagartijas, como Scincella gemmingeri en la
poblacion de Santa Catarina (Cuadro 6).

La composicion de la dieta entre poblaciones puede variar debido a diversos
factores ambientales, como la temperatura, precipitacion, geografia o disponibilidad del
recurso alimento en el ambiente (Garda et al., 2012), tal como ocurre en poblaciones de Uta
stansburiana (Parker y Pianka, 1975); sin embargo, en estudios realizados entre
poblaciones de algunas especies de lagartijas, como Tropidurus torquatus (Siqueira et al.,
2013), Agama agama (Akani et al., 2013), o Eutropis multifasciata (Ngo et al., 2015), no
se registraron notables variaciones en la composicion de la dieta entre poblaciones, pero si
en los valores de importancia alimentaria de cada categoria de presa.

En S. variabilis, 1a poblacion de Atlapexco que ocurre en un ambiente tropical,
presentd un menor numero de categorias de presa, sugiriendo que los coleopteros, hormigas
y arafias (con los mayores valores de importancia alimentaria) les confieren un mayor valor
nutricional para el crecimiento o la reproduccion (Feria-Ortiz ef al., 2001). Esto se puede
corroborar ya que en estudios previos sobre ciclos reproductivos en esta poblacion (Cruz-
Elizalde y Ramirez-Bautista, 2016), se muestra que la poblacion se reproduce durante todo
el afio, por lo que, requiere de optimizar el alimento consumido para mantener la energia
necesaria para estas actividades. Este resultado es diferente a los de las poblaciones de San
Pablo Tetlapayac y Santa Catarina, las que consumieron un mayor nimero de categorias de
presas (Cuadro 3), explicado por la variacion en los ciclos y periodos reproductivos, ya que
estas poblaciones presentan cada un periodo reproductivo menor (en extension) que la
poblacion de Atlapexco (Cruz-Elizalde y Ramirez-Bautista, 2016), lo que se refleja en un
mayor tiempo de inversion al forrajeo que a la reproduccion (Mesquita et al., 2003), y por
lo tanto, un mayor niimero de categorias de presa a consumir (Cooper, 2007).

A pesar de que se presentaron diferencias en el nimero de categorias de presas
consumidas entre poblaciones, el volumen del alimento consumido no vari6 entre éstas.

Este resultado sugiere que los organismos que componen cada poblacion, consumen un
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volumen similar de alimento, independiente del numero de presas de cada categoria, pero
existe una preferencia a ciertas categorias de presa (Ngo et al., 2014, 2015). Lo anterior se
observa en los bajos valores de amplitud del nicho alimentario registrados por poblacion y
por sexos de cada poblacion, lo cual sugiere que S. variabilis tiende a presentar un tipo de
dieta generalista, con preferencia a ciertos tipos de presas como los ordenes Coleoptera,
Formicidae, Orthoptera, y Hemiptera, como ocurre en S. grammicus (Leyte-Manrique y
Ramirez-Bautista, 2010) o S. jarrovii (Gadsden et al., 2011).

En adicidn al bajo valor de amplitud del nicho alimento registrado en cada
poblacion, y en cada sexo de cada poblacion, se presentaron altos valores de solapamiento,
lo que indica que ambos sexos consumen las mismas categorias de presa, en abundancias
similares, como lo registrado en especies como S. grammicus (Leyte-Manrique y Ramirez-
Bautista, 2010), S. jarrovii (Gadsden et al., 2011), o Xenosaurus mendozai (Zamora-
Abrego y Ortega-Ledn, 2016). Esto indica que machos y hembras de las tres poblaciones
usan el mismo espacio y tiempo de forrajeo, ya que esta especie ha sido clasificada con un
modo de forraje de tipo “emboscador al acecho” (Cooper, 2007), por lo que, ambos sexos
consumen presas que son sedentarias, de poco movimiento o que estdn de forma agrupada
(p. ¢j., hormigas; Zamora-Abrego y Ortega-Ledn, 2016), lo cual se refleja en los altos
valores de solapamiento.

En general, los resultados obtenido en el presente estudio muestran que (7) S.
variabilis presenta un tipo de dieta carnivora, y con preferencia a presas como coledpteros,
hormigas, hemipteros y ortdpteros, ademas de presentar canibalismo y consumo de otras
especies de lagartijas (S. gemmingeri), (i), las poblaciones y los sexos en cada poblacion
presentan una baja amplitud del nicho alimentario, y un alto solapamiento de este recurso, y
(7ii) existen diferencias en el tipo de categorias de presa consumidas por poblacion, pero se
mantiene preferencia por ciertas categorias de presa previamente reportadas para otras
especies del género Sceloporus. En este sentido, el uso del recurso alimento y su relacion
con aspectos reproductivos, la disponibilidad en el ambiente, y el analisis entre temporadas
(secas vs lluvias) tienen que ser analizadas para determinar la importancia de éste y el
efecto en otras caracteristicas de historias de vida de la especie, como tasa de crecimiento,

tamafio de la puesta y tamafio de la cria al nacer (Ramirez-Bautista et al., 2016).
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Cuadro 1.- Caracteristicas ambientales de las poblaciones de estudio; Atlapexco, San

Pablo Tetlapayac y Santa Catarina en el Estado de Hidalgo, México.

Poblaciones
Caracteristicas San Pablo

Atlapexco Tetlapayac Santa Catarina

98° 19" 04'N, 21° 09" 98°55" 14"N, 20° 38" 98° 11" 31N, 20° 15

Coordenadas 4570 2470 3670
Altitud 140 1045 1845

Bosque tropical Bosque mesdfilo de
Tipo de vegetacion perennifolio Matorral xerdfilo montafa

Precipitacion media
anual (mm) 1500 700 608.5

Temperatura media
anual (°C) 22 185 145
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Cuadro 2. Valor de Importancia Alimentario (VIA), nimero de presas (N), porcentaje de presas (N%), frecuencia de ocurrencia (F), y
porcentaje de frecuencia de ocurrencias (F%), de las categorias de presas consumidas por Sceloporus variabilis en conjunto de las tres

poblaciones analizadas del Estado de Hidalgo, México.

Categorias de presa N N% F F% VIA
Arachnida Aranae Aranae 156 4.40 121 9.72 0.196
Acari Acaridae 1 0.03 1 0.08 0.002

Opilionida Opiliones 6 0.17 4 0.32 0.005
Scorpionida Scorpionida 2 0.06 2 0.16 0.007

Diplopoda Polydesmida Diplopoda 4 0.11 3 0.24 0.004
Chilopoda Scolopendromorpha Chilopoda 2 0.06 2 0.16 0.003
Hexapoda Insecta Coleoptera 770 21.72 241 19.36 0.634
Larva coleoptera 100 2.82 54 4.34 0.151

Dermaptera 5 0.14 5 0.40 0.008

Diptera 20 0.56 14 1.12 0.022

Hemiptera 432 12.19 185 14.86 0.442

Homoptera 2 0.06 2 0.16 0.004

Hymenoptera 295 8.32 134 10.76 0.254

Formicidae 1426 40.23 214 17.19 0.609

Isoptera 4 0.11 1 0.08 0.002

Lepidoptera 12 0.34 9 0.72 0.028

Larva Lepidoptera 82 2.31 62 4.98 0.152
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Neuroptera 5 0.14 4 0.32 0.007

Larva Neuroptera 1 0.03 1 0.08 0.001

Odonata 2 0.06 2 0.16 0.007

Larva Odonata 4 0.11 3 0.24 0.004

Orthoptera 146 4.12 121 9.72 0.372

Psocoptera 1 0.03 1 0.08 0.001

Gastropoda Pulmonata Basommatophora 3 0.08 3 0.24 0.004

Reptilia Squamata Squamata 2 0.06 2 0.16 0.012

Material Vegetal M.V. 62 1.75 54 4.34 0.069
Totales 3545 100.00 1245 100.00
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Cuadro 3. Valor de Importancia Alimentario (VIA), nimero de presas (N), porcentaje de presas (N%), frecuencia de ocurrencia (F), y

porcentaje de frecuencia de ocurrencias (F%), de las categorias de presas consumidas por Sceloporus variabilis en las tres poblaciones
del Estado de Hidalgo, México.

Atlapexco San Pablo Tetlapayac Santa Catarina

Categorias de presa VIA N N% F F% VIA N N% F F% VIA N N% F F%
Arachnida  Aranae Aranae 0.234 68 598 54 1164 0.173 48 408 35 994 0173 40 3.25 32 7.44
Acari Acaridae - - - - - - - - - - 0.006 1 0.08 1 0.23
Opilionida Opiliones - - - - - 0.013 4 034 3 08 0.004 2 0.16 1 0.23
Scorpionida Scorpionida - - - - - 0.008 1 008 1 028 0.013 1 0.08 1 0.23
Diplopoda Polydesmida Diplopoda - - - - - 0.004 1 008 1 028 0.008 3 0.24 2 0.47
Chilopoda  Scolopendromorpha Chilopoda - - - - - 0.004 1 008 1 028 0.004 1 0.08 1 0.23
Hexapoda Insecta Coleoptera 0.727 326 28.65 93 20.04 0544 165 14.02 63 1790 0.625 279 2268 85 19.77
Larva coleoptera 0.217 44 387 24 517 0.078 17 144 11 313 0.133 39 3.17 19 4.42

Dermaptera 0.003 1 009 1 022 0.026 4 034 4 114 - - - - -
Diptera 0.006 2 018 2 043 0052 12 1.02 8 227 0.016 6 0.49 4 0.93
Hemiptera 0.346 121 1063 60 1293 0472 132 1121 56 1591 0.529 180 14.63 69 16.05
Homoptera - - - - - 0.010 1 008 1 028 0.003 1 0.08 1 0.23
Hymenoptera 0190 75 659 43 927 0343 114 969 47 1335 0251 106 862 44 1023
Formicidae 0533 376 33.04 82 1767 0.733 603 5123 59 16.76 0.566 447 36.34 73 16.98

Isoptera - - - - - 0.007 4 0.34 1 0.28 - - - - -
Lepidoptera 0.029 5 044 5 108 0036 3 025 2 057 0.023 4 0.33 2 0.47

Larva

Lepidoptera 0.178 32 281 25 539 0152 21 178 17 4.83 0.127 29 2.36 21 4.88

Neuroptera - - - - - 0.025 5 0.42 4 1.14 - - - - -
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Larva

Neuroptera 0.003 1 0.09 1 0.22 - - - - - - - - - -
Odonata 0.017 2 018 2 043 - - - - - 0.004 1 0.08 1 0.23

Larva Odonata - - - - - 0.009 3 025 2 057 - - - - -
Orthoptera 0.399 51 448 46 991 0272 28 238 26 7.39 0.421 66 5.37 49 11.40

Psocoptera - - - - - 0.004 1 0.08 1 0.28 - - - - -
Gastropoda Pulmonata Basommatophora 0.004 1 009 1 022 - - - - - 0.007 2 0.16 2 0.47
Reptilia Squamata Squamata 0.017 1 009 1 022 - - - - - 0.015 1 0.08 1 0.23
Material Vegetal M.V. 0.096 32 281 24 517 0.035 9 0.76 9 2.56 0.071 21 171 21 4.88
Totales 1138 100 464 100 1177 100 352 100 1230 100 430 100
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Cuadro 4. Valor de Importancia Alimentario (VIA), nimero de presas (N), porcentaje de presas (N%), frecuencia de ocurrencia (F), y
porcentaje de frecuencia de ocurrencias (F%), de las categorias de presas consumidas por sexos de Sceloporus variabilis en la poblacién
de Atlapexco.

Machos Hembras
Clase Orden VIA N N% F F% VIA N N% F F%
Arachnida Aranae Aranae 0229 30 575 25 1055 0.237 38 6.17 29 12.83
Hexapoda Insecta Coleoptera 0.724 147 28.16 49 2068 0.731 179  29.06 44 19.47
Larva coleoptera 0.239 27 517 15 6.33 0.197 17 2.76 9 3.98
Dermaptera 0.007 1 0.16 1 0.44
Diptera 0012 2 0.38 2 0.84
Hemiptera 0.363 55 1054 32 1350 0.324 65 10.55 28 12.39
Hymenoptera 0200 35 670 23 9.70 0.180 40 6.49 20 8.85
Formicidae 0.508 162 31.03 42 17.72 0.557 214 34.74 40 17.70
Lepidoptera 0.048 4 0.77 4 1.69 0.008 1 0.16 1 0.44
Larva
Lepidoptera 0133 14 268 11 464 0.229 18 2.92 13 5.75
Larva
Neuroptera 0.006 1 0.16 1 0.44
Odonata 0.037 2 0.32 2 0.88
Orthoptera 0408 26 498 22 9.28 0.391 26 4.22 24 10.62
Gastropoda Pulmonata Basommatophora 0.008 1 0.16 1 0.44
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Reptilia Squamata Squamata 0031 1 0.19 1 0.42
Material Vegetal M.V. 0.104 19 364 11 464 0.088 13 211 13 5.75
Totales 522 100 237 100 616 100 226 100
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Cuadro 5. Valor de Importancia Alimentario (V1A), nimero de presas (N), porcentaje de presas (N%), frecuencia de ocurrencia (F), y
porcentaje de frecuencia de ocurrencias (F%), de las categorias de presas consumidas por sexos de Sceloporus variabilis en la poblacién
de San Pablo Tetlapayac.

Machos Hembras
Clase Orden VIA N N% F F% VIA N N% F F%
Arachnida Aranae Aranae 0.166 23 4.48 17 8.99 0.184 25 3.77 18 11.04
Opilionida Opiliones 0.010 2 0.39 1 0.53 0.016 2 0.30 2 1.23
Scorpionida Scorpionida 0.015 1 0.19 1 0.53
Diplopoda Polydesmida Diplopoda 0.008 1 0.19 1 0.53
Chilopoda Scolopendromorpha Chilopoda 0.008 1 0.15 1 0.61
Hexapoda Insecta Coleoptera 0.457 73 1423 30 15.87 0.682 92 13.86 33 20.25
Larva
coleoptera 0.085 10 1.95 5 2.65 0.069 7 1.05 6 3.68
Dermaptera 0.022 2 0.39 2 1.06 0.034 2 0.30 2 1.23
Diptera 0.061 8 1.56 6 3.17 0.047 4 0.60 2 1.23
Hemiptera 0522 68 1326 32 16.93 0.412 64 9.64 24 14.72
Homoptera 0.017 1 0.19 1 0.53
Hymenoptera 0379 68 1326 27 14.29 0.319 46 6.93 20 12.27
Formicidae 0.607 211 4113 30 15.87 0.850 392 59.04 29 17.79
Isoptera 0.014 4 0.78 1 0.53

Lepidoptera 0.060 3 0.58 2 1.06
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Larva

Lepidoptera 0.194 14 2.73 13 6.88 0.101 7 1.05 4 2.45

Neuroptera 0.046 5 0.97 4 212
Larva Odonata  0.010 2 0.39 1 0.53 0.008 1 0.15 1 0.61
Orthoptera 0.305 14 2.73 12 6.35 0.215 14 211 14 8.59
Psocoptera 0.008 1 0.15 1 0.61
Material Vegetal M.V. 0.022 3 0.58 3 1.59 0.049 6 0.90 6 3.68
Totales 513 100 189 100 664 100 163 100
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Cuadro 6. Valor de Importancia Alimentario (VIA), nimero de presas (N), porcentaje de presas (N%), frecuencia de ocurrencia (F), y

porcentaje de frecuencia de ocurrencias (F%), de las categorias de presas consumidas por sexos de Sceloporus variabilis en la poblacién

de Santa Catarina.

Machos Hembras

Clase Orden VIA N N% F F% VIA N N% F F%
Arachnida Aranae Aranae 0.151 13 264 11 588 0.190 27 3.66 21 8.64
Acari Acaridae 0.014 1 0.14 1 0.41
Opilionida Opiliones 0.008 2 0.27 1 0.41

Scorpionida Scorpionida 0024 1 0.20 1 0.53
Diplopoda Polydesmida Diplopoda 0.010 2 0.41 1 0.53 0.006 1 0.14 1 0.41
Chilopoda Scolopendromorpha Chilopoda 0.008 1 0.14 1 0.41
Hexapoda Insecta Coleoptera 0.638 110 2231 36 19.25 0.591 164 22.25 49 20.16
Larva coleoptera 0.113 12 2.43 7 3.74 0.152 27 3.66 12 494
Diptera 0.028 6 0.81 4 1.65
Hemiptera 0.489 69 14.00 28 14.97 0576 111  15.06 41 16.87

Homoptera 0.007 1 0.20 1 0.53
Hymenoptera 0258 42 852 22 11.76 0.251 64 8.68 22 9.05
Formicidae 0574 183 37.12 33 17.65 0.565 264  35.82 40 16.46

Lepidoptera 0.045 4 0.81 2 1.07

Larva

Lepidoptera 0133 13 264 10 535 0.124 16 2.17 11 4,53

Larva Odonata  0.009 1 0.20 1 0.53
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Orthoptera 0.441 31 6.29 23 12.30 0.412 40 5.43 26 10.70
Gastropoda Pulmonata Basommatophora 0.008 1 0.20 1 0.53 0.006 1 0.14 1 0.41
Reptilia Squamata Squamata 0.028 1 0.20 1 0.53
Material Vegetal M.V. 0.072 9 1.83 9 4.81 0.069 12 1.63 12 494
Totales 493 100 187 100 737 100 243 100
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Figura 1.- Poblaciones analizadas de Sceloporus variabilis.
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Variacién geografica en las caracteristicas de historia de vida entre poblaciones de Sceloporus variabilis (Squamata: Phrynosomatidae)

Discusion general

Las especies que se distribuyen a través de amplios rangos geograficos, pueden mostrar una
extensa variacion en las caracteristicas de historias de vida (Horvathova et al., 2013), por lo
que, el entender las causas y consecuencias de esta variacion ha sido un tema importante en

la ecologia evolutiva por diversas décadas (Roff, 1992; Liao et al., 2014).

La variacion en las caracteristicas de historias de vida pueden ser abordadas desde
dos perspectivas, (i) por un lado se encuentran las restricciones genéticas y/o historicas,
donde las poblaciones y/o especies no presentan diferencias en algunas caracteristicas de
historias de vida, como es el caso del género de lagartijas Anolis (Mesquita y Colli, 2003),
el cual presenta un tamafio de puesta fijo, con un solo huevo por evento reproductivo. Por
otra parte (ii) se encuentran los factores ambientales, los que han sido sefialados en diversos
estudios como el principal promotor en la diferenciacion de las caracteristicas morfoldgicas
como las tallas y en caracteristicas de historia de vida (Liao et al., 2014), donde en el grupo
de lagartijas se ha observado que diversas especies oviparas presentan variacion en
caracteristicas como el tamafio del huevo, tamafio de la puesta, o frecuencia de las puestas
entre sus poblaciones (Michaud y Echternacht, 1995; Du et al., 2014; Hernandez-Salinas y
Ramirez-Bautista, 2015) como un efecto de la variacion ambiental donde éstas ocurren.

En el presente estudio, se analizaron diversos aspectos que resaltan la importancia
de la variacion geografica en la expresion de distintas caracteristicas de los organismos y
poblaciones de la lagartija de amplia distribucion Sceloporus variabilis, como lo son (i) la
variacion en la talla y dimorfismo sexual, (ii) variacion en los ciclos y estrategias
reproductivas, (iii) variacion en caracteristicas reproductivas, y (iv) el uso del recurso
alimento. Estos aspectos resultan importantes para explicar la adaptacion y adecuacién de
los organismos a su ambiente, asi como evaluar las hipotesis y factores que promueven las

diferencias o similitudes en las caracteristicas de historia de vida de la especie.

Estudios previos de la especie en un solo tipo de ambiente, como el tropical
(Benabib, 1994; Ramirez-Bautista et al., 2006) han mostrado que presentan caracteristicas
reproductivas similares a otras especies oviparas y de ambientes tropicales, con un periodo

reproductivo continuo, un tamafio de puesta de entre 3 y 4 huevos (Garcia-Collazo et al.,
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1993; Benabib, 1994), y un dimorfismo sexual donde los machos presentan un mayor
tamafio que las hembras, registrado previamente para otras especies del género (Cox et al.,
2003). Sin embargo, al analizar otras poblaciones de la especie a lo largo de su rango de
distribucion, contemplando factores ambientales como variacién en las temperaturas,
distancia geogréafica entre poblaciones, altitud, y tipo de vegetacion, permitié obtener
resultados que no habian sido descritos previamente para la especie.

Las especies que presentan amplia distribucion pueden exhibir una notable
variacion en las caracteristicas reproductivas debido principalmente a factores ambientales
(temperatura, precipitacion, entre otras) o ecoldgicos (disponibilidad del alimento, tipo de
microhdbitats, entre otras; Stearns, 1992; Roitberg et al., 2015). Las poblaciones de S.
variabilis analizadas durante un afio de trabajo de campo (Atlapexco, San Pablo Tetlapayac
y Santa Catarina, en Hidalgo), mostraron notables diferencias en los ciclos reproductivos
entre éstas, asi como también con poblaciones previamente analizadas de la especie
(Garcia-Collazo et al., 1993; Benabib, 1994; Ramirez-Bautista et al., 2006). Los ciclos
reproductivos de los machos y hembras en las tres poblaciones analizadas, difirieron de lo
registrado previamente en otros estudios realizados para la misma especie (Benabib, 1994;
Ramirez-Bautista et al., 2006). Esta variacion se muestra en la extension de los periodos
reproductivos en los machos de cada poblacion, donde los machos de San Pablo Tetlapayac
tuvieron una menor extension reproductiva (7 meses), que los machos de Atlapexco y Santa
Catarina (8 meses cada uno; ver Capitulo II). Por su parte, el ciclo reproductivo de las
hembras presenta también un desfase visible, ya que a pesar de que a lo largo del afio
produjeron foliculos vitelogénicos y huevos, las hembras de Atlapexco presentaron la
mayor extension del periodo reproductivo (11 meses), que las hembras de San Pablo
Tetlapayac y Santa Catarina, con 7 meses en cada poblacion.

El resultado anterior se ha observado en especies de ambientes tropicales
(Hemidactylus turcicus, Selcer, 1987, 1990; S. pyrocephalus, Ramirez-Bautista y Olvera-
Becerril, 2004; Phyllodactylus lanei, Ramirez-Sandoval et al., 2006), lo cual refleja que las
especies de ambientes tropicales presentan una mayor extension reproductiva (Ramirez-
Bauitista et al., 2015), que las que ocurren en ambientes aridos o templados (Rodriguez-
Romero et al., 2002, 2004; Ramirez-Bautista et al., 2015).
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Los resultados encontrados en las tres poblaciones son similares a otras poblaciones
de S. variabilis analizadas previamente, donde el periodo reproductivo ocurre a lo largo del
afio, pero presentan diferencias en los picos reproductivos y en los periodos de produccion
de foliculos vitelogénicos y/o huevos (Garcia-Collazo et al., 1993; Benabib, 1994;
Ramirez-Bautista et al., 2006). La variacion en la extension reproductiva entre poblaciones
puede ser atribuida a los factores que promueven el mantenimiento y/o variacion en el
comportamiento reproductivo. Por ejemplo, en ambientes tropicales con alta disponibilidad
del recurso alimento a lo largo del afio (Ballinger, 1977), alta depredacion (Hernandez-
Salinas y Ramirez-Bautista, 2015), y temperaturas constantes (Ramirez-Bautista et al.,
2006), se ha registrado que las especies oviparas presentan un mayor nimero de eventos

reproductivos que las especies de ambientes templados (Benabib, 1994).

Esta variacion puede ser explicada también en términos de costos reproductivos,
donde diversos estudios en especies de lagartijas oviparas, muestran que las especies de
ambientes tropicales producen puestas de menor tamafio (Forsman y Shine, 1995; Ji y
Wang, 2005) que las especies que ocurren hacia ambientes de altas elevaciones (Du et al.,
2014). Este patron se encuentra influenciado por el tamafio corporal de las hembras
(Hernandez-Salinas y Ramirez-Bautista, 2015), y los factores ambientales de los sitios
donde ocurren las poblaciones, como lo es una baja temperatura, un marcada
estacionalidad, ademas de factores ecoldgicos como alta depredacion, o distintas respuestas
fisiologicas de las hembras de acuerdo a las condiciones ambientales (Angilletta et al.,
2001; Du y Shou, 2008), lo que afecta directamente a los ciclos y periodos de reproduccion

de las poblaciones.

Respecto a lo anterior, Benabib (1994) analiz6 los ciclos reproductivos de dos
poblaciones de S. variabilis ubicadas a diferente altitud (Monte Pio, 45 msnm; Bastonal,
1000 msnm), donde registra variacion en la extension de los periodos reproductivos,
atribuyéndolo a los factores ambientales como una baja temperatura y mayor cantidad de
lluvia en Bastonal que en Monte Pio, por lo que, en Bastonal se presenta una estacion
reproductiva mas corta (Benabib, 1994). Este resultado es similar a lo encontrado en otros
estudios y especies como en Anolis carolinensis (Michaud y Echternacht, 1995), A.

nebulosus (Hernandez-Salinas y Ramirez-Bautista, 2015), S. undulatus (Du et al., 2014), o
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Zootaca vivipara (Horvathova et al., 2013), donde los factores ambientales estan
correlacionados con la variacion en la extension del periodo reproductivo entre
poblaciones, al influir en las tasas de crecimiento de los individuos (temperatura,
estacionalidad, o disponibilidad y uso del alimento, entre otros), y por lo tanto en la talla

minima a la madurez sexual (Horvathova et al., 2013).

La variacion en los ciclos reproductivos, también se ve reflejada en los diferentes
periodos de produccién de huevos en cada poblacion, donde en Atlapexco durd 11 meses
(de enero a noviembre), ocho en San Pablo Tetlapayac (de febrero a septiembre), y solo
seis en Santa Catarina (de enero a junio). Esta variacion también se observo en otras
caracteristicas como el tamafio de la puesta, o la masa relativa de la puesta (MRP). El
tamario de la puesta promedio registrado en San Pablo Tetlapayac fue mayor (4.3 huevos)
que lo registrado en Atlapexco y Santa Catarina (3.5 huevos cada uno), asi como una mayor
MRP en San Pablo Tetlapayac (0.310) que Santa Catarina (0.254) y Atlapexco (0.207).
Estos resultados muestran variaciones entre poblaciones y en estudios previos de la especie
(Benabib, 1994; Ramirez-Bautista et al., 2006), lo que indica una reparticién del esfuerzo
reproductivo a través del afio, ademéas de una estrategia (0 trade-off) para maximizar el
éxito reproductivo, y por lo tanto, la supervivencia de las crias, que pueden estar dadas por
las diferentes presiones de depredacion o modo de forrajeo (Vitt y Congdon, 1978;
Benabib, 1994). En este sentido, ademés de las diferencias registradas en el tamafio de la
puesta, y en la MRP por poblacion, se mostraron diferencias en el volumen del huevo,
particularmente en la poblacién de San Pablo Tetlapayac, donde se registré un mayor
tamafio de la puesta, una alta MRP y un menor volumen del huevo (ver Capitulo II). Lo
anterior se ha observado en otras especies del género de ambientes tropicales, tales como S.
siniferus (Ramirez-Bautista et al., 2015), o S. pyrocephalus (Ramirez-Bautista y Olvera-
Becerril, 2004).

Aunado a los factores ambientales y filogenéticos, la talla de las hembras afecta
diversas caracteristicas reproductivas, como el tamafio de la puesta, o la masa y volumen
del huevo. En este sentido, la hipotesis de la fecundidad, propuesta por Darwin (1874)
refiere que un mayor tamafio corporal en hembras respecto al macho, propicia ventajas

como un mayor tamafio de la puesta/camada, asi como un mayor volumen y masa del
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huevo o crias al nacer (Cox et al., 2003). La teoria de la fecundidad en lagartijas ha sido
ampliamente probada en diversos trabajos (Brafia, 1996; Cox et al., 2003; Meiri et al.,
2012), donde Brafa (1996) y Roitberg et al. (2015) registraron una alta correlacién entre la

talla de las hembras y el tamafio de la puesta de diversas especies de lagartijas.

En las 14 poblaciones analizadas de S. variabilis en su area de distribucién en
México (ver Capitulo I11), se registro variacion en la talla, peso y tamafio de la puesta entre
poblaciones. Este resultado soporta en parte la hipétesis de la fecundidad, ya que se
presentd una correlacion entre el tamafio de la hembra con el tamafio de la puesta. Esta
correlacion es similar a la registrada en otras especies oviparas como S. undulatus (Du et
al., 2014), S. ochoterenae (Smith et al., 2003), Emoia samoensis (Hamilton et al., 2008), o
Phrynocephalus przewalskii (Wang et al., 2011).

La variacién en el tamafio de las hembras, asi como en el tamafio de la puesta entre
poblaciones de S. variabilis en su area de distribucién, es explicada por el hecho de que
como en otras especies oviparas que ocurren en altas elevaciones o latitudes (p. ej. S.
undulatus; Ouifero et al., 2007; Du et al., 2014), las hembras presentan un mayor tamafo
de puesta, y con huevos de mayor tamafio (Greer, 1968; Vitt y Congdon, 1978) que las que
ocurren en ambientes tropicales (Benabib, 1994; Ramirez-Bautista et al., 2006). Sin
embargo, estos patrones se cumplen solo en parte, ya que la correlacion de la talla de las
hembras con el tamafio de la puesta no resulté ser fuertemente significativa en las 14
poblaciones analizadas (ver Capitulo Ill), ademas del tamafio de la puesta, y masa y
volumen del huevo en las tres poblaciones donde se realizé trabajo de campo (ver Capitulo
I1). Del mismo modo, el tamafio de la puesta entre poblaciones muestra que a pesar de que
éstas ocurren en diversas altitudes y latitudes, esta especie presenta poca variacion,
sugiriendo que esta caracteristica tiende a estar optimizada (Smith y Fretwell, 1974;
Kratochvil y Kubicka, 2007).

La variacion en el tamafio corporal de las hembras en las poblaciones de S.
variabilis analizadas puede ser también una respuesta a los factores ambientales, tales como
una menor temperatura o0 una menor extension en la estacionalidad. Esto trae consigo que
en ambientes templados o de altas latitudes y elevaciones, las poblaciones presenten un

mayor tamario, referido esto como la regla de Bergmann (Angilletta et al., 2004). Esta clina
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en el tamafio corporal de los organismos, y particularmente en las hembras, es una
respuesta a los prolongados periodos de crecimiento de los individuos a bajas temperaturas,
y por lo tanto, una maduracion sexual a tallas mayores (Atkinson, 1994), que en especies de
ambientes calidos o de bajas elevaciones (Ramirez-Bautista y Vitt, 1997). Los periodos
prolongados de crecimiento y maduracion tardia, se ven reflejados también en un mayor
tamafio de las crias al nacer, asi como una mayor supervivencia de las mismas (Angilletta et
al., 2004; Sears y Angilletta, 2004). A pesar de que se registraron notables diferencias en la
talla, peso y tamafio de la puesta en las 14 poblaciones analizadas del Capitulo IlI, es
necesario analizar puntualmente el volumen y masa del huevo, asi como la MRP en cada
una de estas poblaciones, con el fin de determinar si la variacion en las caracteristicas
morfologicas (talla) y reproductivas (tamafio de puesta) son el resultado de una adaptacion
debida a los factores ambientales (Michaud y Echternacht, 1995; Sears, 2005; Horvathova
etal., 2013).

Como se menciond previamente, la talla de los organismos es un aspecto importante
que influye en diversas caracteristicas de historias de vida (Monroe et al., 2015), ademas de
ser un indicador de aspectos sobre la fisiologia, rangos de crecimiento, ecologia o historia
natural de las especies (Jin et al., 2013; Roitberg et al., 2015). Por ejemplo, en la mayoria
de los organismos ectotermos como peces, anfibios o reptiles, las hembras presentan una
mayor talla que los machos (Shine, 1989; Fairbairn, 1997), por lo que, la variacion
geogréfica en los atributos morfoldgicos entre sexos y poblaciones de S. variabilis, resultan
una oportunidad para analizar el grado de variacion y su efecto en diversos atributos

reproductivos y ecoldgicos.

La diferencia en los atributos morfolégicos entre sexos, referido como dimorfismo
sexual ha sido explicado en el grupo de las lagartijas por dos grandes hipétesis. Por una
parte se menciona que (i) el dimorfismo sexual es dado por seleccion sexual, donde los
machos presentan mayores dimensiones morfoldgicas que las hembras, con lo que les
confiere ventajas en la competencia macho-macho para defensa del territorio y un mayor
acceso a las hembras (Endler y Houde, 1995), y (ii) dirigido hacia las hembras por
seleccion por fecundidad, donde las hembras presentan un mayor tamafio que los machos,

representando con esto una ventaja en la fecundidad, ya que hembras de mayor tamafio
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tienden a presentar tamafios de puesta/camada mayores, ademas de crias o huevos de mayor
tamano (Brafia, 1996; Cox et al., 2003).

Los resultados encontrados en el proyecto doctoral, y particularmente en los
manuscritos que se derivan del Capitulo I, muestran que S. variabilis muestra un notable
dimorfismo sexual, explicado por la hipdtesis de seleccién sexual, donde los machos
presentan mayores dimensiones que las hembras tanto en las tres poblaciones analizadas de
trabajo de campo, como en las 14 poblaciones de la especie en su rango de distribucién en
México. Este patron es consistente con un estudio realizado previamente en la especie por
Ramirez-Bautista et al. (2006), y con otras especies del género (S. ochoterenae, Smith et
al., 2003; S. grammicus, Hernandez-Salinas et al., 2010; S. minor, Ramirez-Bautista et al.,
2014; S. siniferus, Hierlihy et al., 2013).

Los machos fueron significativamente mas grandes que las hembras en todas las
caracteristicas morfoldgicas, lo cual puede deberse por una parte a la defensa del territorio
y/o al uso de los recursos en las poblaciones de S. variabilis estudiadas, ya que se ha
registrado que una mayor longitud de la cabeza en machos les confiere ventajas en los
combates con otros machos (Stamps, 1983; Carothers, 1984; Hierlihy et al., 2013);
asimismo, una mayor dimension en estructuras como la tibia, fémur o antebrazo, les
confiere ventajas para el escape de sus depredadores (Sih, 1987; Lima, 1998), y por lo
tanto, una mayor supervivencia (Martin y Lépez, 1995). Por otra parte, las hembras fueron
notablemente més pequefias que los machos; sin embargo, al comparar las variables
morfométricas de hembras y machos entre las tres poblaciones de trabajo de campo, se

observa que las hembras no difirieron en ninguna variable morfométrica analizada.

La similitud en las medidas morfométricas de hembras entre las tres poblaciones del
trabajo de campo, puede indicar que las presiones del ambiente en las que ocurren las tres
poblaciones, como lo son la depredacion, el tipo de microhabitats que usan, o el tipo y
dimensiones del alimento que consumen resultan ser homogeneas, como se ha observado
en otros estudios (Mata-Silva et al., 2010). Esto refuerza los resultados encontrados en las
caracteristicas reproductivas (tamafio de la puesta, volumen y masa del huevo, etc.),
indicando que éstas tienden a ser optimizadas en las poblaciones de la especie (Michaud y
Echternacht, 1995; Stearns, 2000).
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Si bien, se registré un notable dimorfismo sexual donde los machos presentaron un
mayor tamafio, al analizar la variacion en la talla en las 14 poblaciones de la especie, se
registran tres patrones respecto a la talla de hembras y machos. Estos patrones de variacion
en la talla entre sexos permiten diferenciar a tres grupos de poblaciones, (i) un grupo donde
los machos son mas grandes que las hembras, (ii) poblaciones donde las hembras son méas
grandes que los machos, y (iii) poblaciones donde no se registran diferencias significativas
en este atributo morfolégico. Las diferencias encontradas a nivel regional pueden ser
atribuidas o explicadas principalmente por factores ambientales y fisioldgicos. Por ejemplo,
la variacion en la talla entre poblaciones ha sido explicada por diferentes extensiones en la
temporalidad de los sitios donde ocurren las poblaciones, ademas de las variaciones en la
temperatura, las cuales afectan los rangos de crecimiento de los individuos (Olalla-Tarraga
y Rodriguez, 2007; Horvathova et al., 2013), repercutiendo directamente en la talla de los
individuos de cada sexo (Castilla et al., 1999; Uller y Olsson, 2003), y entre poblaciones
(Van Damme et al., 1991). En este sentido, estos resultados coinciden en parte con lo
registrado en otros estudios realizados entre poblaciones de lagartijas, como S. undulatus
(Ashton y Feldman, 2003; Angilletta et al., 2004), especies del género Liolaemus en
Sudamérica (Cruz et al., 2005), o en especies como Ophisops elegans, Phoenicolacerta
laevis o Acanthodactylus boskianus (Volynchik, 2014), donde existe variacion en los
tamafos corporales entre poblaciones, y siguen una clina donde los ambientes de altas
elevaciones, latitudes, y que presentan bajas temperaturas (ambientes frios), presentan
organismos de mayor talla que los ambientes que ocurren a bajas elevaciones, latitudes o de
ambientes tropicales (i. e., regla de Bergmann; Volynchik, 2014).

El dimorfismo sexual en las poblaciones analizadas de S. variabilis es explicado
principalmente por la hipdtesis de seleccion sexual (Cox et al., 2003), donde los machos
presentan mayores dimensiones en las caracteristicas morfologicas que las hembras. En este
sentido, una hipétesis alterna que se ha desarrollado para explicar el dimorfismo sexual es
la hipétesis ecologica, donde se menciona que el dimorfismo sexual es dado por
divergencia del nicho, donde cada sexo puede ocupar en diferente grado los recursos, como
el alimento, microhabitats, territorio, entre otros, con lo que se promueven diferencias en

las estructuras morfoldgicas (Schoener, 1967; Hierlihy et al., 2013).
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Respecto al uso diferencial de los recursos, en el Capitulo IV se hace una
descripcion del tipo de dieta de la especie, y del uso del recurso alimento entre sexos y
poblaciones, donde se describe que la composicion de la dieta de S. variabilis es de tipo
carnivora, y se encuentra conformada por 26 categorias de presas, ademas de registrarse
diferencias entre poblaciones. Por ejemplo, la poblacion de Atlapexco presentd6 un menor
nimero de categorias de presa (16 categorias), respecto a la poblacion de Santa Catarina
(20) y San Pablo Tetlapayac (21).

A pesar de registrar variaciones en el nimero de categorias de presas consumidas, el
volumen del contenido estomacal no varié entre sexos o entre poblaciones; asimismo, la
dieta de las tres poblaciones estuvo compuesta de forma similar, principalmente por
insectos de los ordenes Coleoptera, Hemiptera, Orthoptera y la familia Formicidae, asi
como del orden Aranae. Este tipo de dieta ha sido registrado previamente para otras
especies del género, como S. forquatus (Feria-Ortiz et al., 2001), S. gadoviae, S. horridus,
S. jalapae (Serrano-Cardozo et al., 2008), S. grammicus (Leyte-Manrique y Ramirez-
Bautista, 2010), o S. jarrovii (Gadsden et al., 2011).

La composicion de la dieta registrada en cada sexo y cada poblacion, asi como la
preferencia por un bajo numero de categorias de presa puede estar influenciado por el modo
de forrajeo de la especie, ademas de la morfologia de los organismos. Esta correlacion entre
la morfologia (i.e., forma del cuerpo, talla, dimensiones de las extremidades, longitud de la
cola) y el modo de forrajeo ha sido observada en diversas especies de lagartijas (Miles et
al.,2007). Por ejemplo, se ha observado que las especies que presentan el modo de forrajeo
denominado “sit-and-wait” o “sentarse y esperar” (p. ej. especies del género Sceloporus,
Cooper, 2007), muestran caracteristicas morfoldgicas similares, como lo son una menor
dimension de la cola y extremidades largas, diferentes a las especies que presentan el modo
de forrajeo denominado “widely foraging” o forrajeros activos (p. ej. especies del género
Aspidoscelis, Cooper, 2007), los que muestran una mayor longitud de la cola, pero
extremidades de menor longitud (Miles et al., 2007).

En este sentido, las especies que presentan el modo de forrajeo “sit-and-wait”
cuentan con extremidades cortas, lo que favorece una rapida aceleracion al momento de
capturar a sus presas, teniendo asi que la composicion de la dieta de este tipo de especies se

encuentre en funcioén de las presas que ocurren en las areas que ocupan estos organismos
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(Leyte-Manrique y Ramirez-Bautista, 2010). Esto ocurre entre sexos y poblaciones de S.
variabilis, ya que presenta el modo de forrajeo “sit-and-wait” (Cooper, 2007), lo que le
permite a los individuos de ambos sexos consumir categorias de presas similares (p. €j.,
hormigas, escarabajos, etc.; Zamora-Abrego y Ortega-Leon, 2016), como se ha observado
en especies como S. grammicus (Leyte-Manrique y Ramirez-Bautista, 2010), S. jarrovii
(Gadsden et al., 2011), o Xenosaurus mendozai (Zamora-Abrego y Ortega-Ledn, 2016).

La composicion de la dieta en cada poblacion, asi como los diferentes valores de
importancia alimentaria por categorias de presa registrados, influyen en diversos aspectos
de las poblaciones, tales como los atributos reproductivos. Por ejemplo, la poblacion de
Atlapexco que ocurre en un ambiente tropical, presentd un menor niimero de categorias de
presa, sugiriendo que solo los coledpteros, hormigas y arafias, con los mayores valores de
importancia alimentaria, les confiere un mayor valor nutricional para el crecimiento o la
reproduccion (Feria-Ortiz et al., 2001). Esto se corrobora con el ciclo reproductivo de esta
poblacion, el cual fue constate a lo largo del afio, por lo que los machos y las hembras
optimizan el alimento consumido para mantener la energia necesaria para estas actividades,
ademas de que en los ambientes tropicales, se reporta una alta temperatura y alta
disponibilidad del recurso alimento en el ambiente a lo largo del afio (Ballinger, 1977). Sin
embargo, este resultado difiere de lo registrado en las poblaciones de San Pablo Tetlapayac
y Santa Catarina, las cuales consumieron un mayor nimero de categorias de presas,
explicado por la marcada estacionalidad de los ambientes donde ocurren las poblaciones
(matorral xerofilo y bosque mesofilo de montafia, respectivamente). Esta variacion se ve
reflejada también en los ciclos y periodos reproductivos, ya que estas poblaciones presentan
cada cual, una menor extension en el periodo reproductivo que la poblacién de Atlapexco
(ver Capitulo II), lo cual se refleja en un mayor tiempo de inversion al forrajeo que a la
reproduccion (Mesquita et al., 2003), y por lo tanto, un mayor numero de categorias de

presa a consumir (Cooper, 2007).

En resumen
Sceloporus variabilis, como en otras especies del género presentd dimorfismo sexual donde
los machos muestran un mayor tamano que las hembras, lo cual se ajusta a la hipdtesis de

seleccion sexual (Cox et al., 2003). Este resultado se encuentra también a nivel regional, ya
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que al comparar las 14 poblaciones en el area de distribucion de la especie, se pudo también
determinar que en cada poblacion, los machos presentan mayores dimensiones en las
estructuras morfologicas analizadas (dimorfismo sexual por seleccion sexual). Sin
embargo, al analizar las 14 poblaciones, a un nivel regional, se registran tres grandes
patrones de variacion morfologica relacionados con la talla, uno donde existe dimorfismo
sexual con los machos de mayor tamafio, otro con las hembras de mayor tamafio, y un
tercero con ausencia de dimorfismo sexual en la talla o tamafio corporal. La variacion
morfologica puede ser explicada a nivel local (en las tres poblaciones de trabajo de campo)
por la competencia entre machos por acceso a las hembras, por el espacio, sitios de percha
o el alimento.

A nivel regional (en las 14 poblaciones), los distintos regimenes ambientales, como
la temperatura, variacion en la disponibilidad del alimento, precipitacion o estacionalidad
influyen en los rangos de crecimiento de los individuos, ya que como se ha registrado en
multiples estudios (Angilletta et al., 2004; Roitberg et al., 2015), las poblaciones u
organismos que ocurren en ambientes templados o de altas elevaciones o latitudes,
presentan una mayor talla que los que ocurren a bajas elevaciones o en ambientes tropicales
(Angilletta et al., 2004).

De la misma forma, las poblaciones de trabajo de campo presentaron diferencias en
aspectos reproductivos como la extension en el periodo y ciclo reproductivo; ademds de
caracteristicas como el tamafio de la puesta, masa y volumen del huevo y la masa relativa
de la puesta. Este resultado es debido a las diferentes condiciones ambientales donde
ocurren las poblaciones, ya que Atlapexco que ocurre en un ambiente tropical, presenta un
periodo reproductivo continuo a lo largo del afio; sin embargo, al analizar la poblacion de
San Pablo Tetlapayac de matorral xerdfilo, o Santa Catarina en bosque mesofilo de
montafia, se registraron notables diferencias. Estas diferencias se muestran en la extension
de los periodos reproductivos de machos y hembras, o la extension de la produccion de
huevos, donde esta Ultima disminuy6 de la poblacion de Atlapexco (con 11 meses), hacia
San Pablo Tetlapayac (8 meses), y hasta Santa Catarina (6 meses). La disminucion en el
periodo reproductivo, y produccion de huevos puede ser explicado por la estacionalidad de
los ambientes donde ocurren las poblaciones, ya que a pesar de que la especie es de origen

tropical, y mantiene un tamafo de puesta pequefio (3-4 huevos en promedio), la
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estacionalidad de los ambientes influyen en la extension reproductiva, la que también puede
estar asociada con la disponibilidad del alimento o presiones de depredacion.

Al analizar las 14 poblaciones, se registran variaciones en la talla y peso de
hembras, y en el tamafio de la puesta. Asimismo, al relacionar el tamafio de la puesta con la
talla de las hembras, o con los factores ambientales, como la elevaciéon o la latitud, se
observa que el tamafo de la puesta estd mas correlacionado con la talla de las hembras, que
con la elevacion y latitud. Esto sugiere que el tamafio de la puesta de S. variabilis en sus
multiples poblaciones, tiende a estar optimizado, y por lo tanto, la historia filogenética de la
especie y poblaciones mantienen estables algunas caracteristicas reproductivas sin cambios
notables. Finalmente, un factor importante para los aspectos reproductivos, morfolégicos y
fisiologicos de los individuos es el recurso alimento, donde en este proyecto se registra por
primera vez la dieta de la especie, ademds de comparar entre sexos y poblaciones. La dieta
estuvo compuesta por un alto numero de categorias de presa (26 categorias), sin embargo,
solo algunas categorias como los ordenes Coleoptera, Orthoptera, Hemiptera,
Hymenoptera, o la familia Formicidae, representan los mayores valores de importancia en
la composicion de la dieta, lo cual promueve un alto solapamiento entre sexos y
poblaciones.

Los resultados obtenidos a lo largo del proyecto fortalecen diversas hipodtesis
planteadas con el modelo de lagartijas sobre historias de vida, ademas que contrastan otras
referentes al mantenimiento de las caracteristicas entre las poblaciones. Estos resultados
muestran que diversos factores, tanto ecoldgicos, fisioldgicos y ambientales pueden estar
actuando a diferentes escalas (local y regional), por lo que es necesario realizar estudios

experimentales para reforzar los resultados encontrados en el proyecto.

Conclusiones generales

1.- La variacion geogréafica en las caracteristicas morfolégicas, reproductivas y del uso de
los recursos en las poblaciones analizadas, son promovidas principalmente por el ambiente
donde ocurren éstas, apoyando diversas teorias sobre variacion geografica en caracteristicas
de historias de vida. Sin embargo, un mayor nimero de estudios que analicen aspectos

relacionados con la depredacion, tasas de crecimiento, supervivencia, o demografia, son
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necesarios para evaluar las restricciones filogenéticas o el potencial adaptativo del ambiente
en las poblaciones de la especie en su rango de distribucion.

2.- Existe dimorfismo sexual en las poblaciones analizadas de S. variabilis, donde los
machos presentan mayores dimensiones en las caracteristicas morfoldgicas que las
hembras, explicado por la hipotesis de seleccidon sexual. Asimismo, a nivel regional se
registran tres patrones de variacion en la talla de las poblaciones analizadas de la especie en
su rango de distribucién, las que corresponden a (i) machos de mayor talla que las hembras,

(if) hembras de mayor tamafio que los machos, y (iii) similitud en las tallas entre sexos.

3.- Los ciclos reproductivos analizados en tres poblaciones de la especie en el estado de
Hidalgo variaron en extension, asi como en el periodo de produccion de huevos, con un
mayor periodo de produccién en Atlapexco (11 meses), que en San Pablo Tetlapayac (8
meses) 0 Santa Catarina (6 meses). De la misma forma, se registrd variacion en
caracteristicas reproductivas entre poblaciones, donde San Pablo Tetlapayac present6 un
mayor tamafio de la puesta (4.3 huevos), y masa relativa de la puesta (MRP = 0.310) que
las poblaciones de Atlapexco y Santa Catarina (3.5 huevos, MRP = 0.207; y 3.5 huevos,
MRP = 0.254, respectivamente).

4.- Existe variacion en la talla y peso, asi como en el tamafio de la puesta entre hembras de
las 14 poblaciones de la especie; donde el tamafio de la puesta esta influenciado en mayor
medida por la talla de la hembra, que por la elevacion o latitud donde ocurren las

poblaciones.

5.- La dieta de S. variabilis es de tipo carnivoro, compuesta por 26 categorias de presas,
donde los ordenes Coleoptera, Hemiptera, Orthoptera, Hymenoptera y la familia
Formicidae componen los principales tipos de dieta; asimismo, se registra una baja

amplitud del nicho alimentario, asi como un alto solapamiento entre sexos y poblaciones.
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