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Abstract

Signalling plays a key role regulating the intensity of animal contests. In this study, we evaluate the role
of two (potential) chromatic signals in determining the outcome of male-male combats in Podarcis
muralis lizards from a population showing polymorphic ventral coloration, with discrete white, yellow and
orange morphs. As in other lacertids, males of this species display a row of ventrolateral ultraviolet (UV)-
blue in their outer ventral scales (OVS) with a mean peak reflectance of 372.35nm. Previous studies
have suggested that some chromatic variables of these patches may signal individual fighting ability
and/or physical condition. In order to test this possibility, we staged combats between 60 adult lizards
(20 individuals/morph), where each lizard confronted rivals from each morph in a tournament with a
balanced design. Intruder/resident condition was controlled in order to avoid its strong effect in
determining contest outcome. A general dominance/fighting ability ranking was calculated using the
Bradley-Terry model, and used to explore the general relationship between morphs, chromatic
measurements of the UV patches, and fighting ability. Unexpectedly, we did not find an effect of the UV-
blue patches on contest outcome, but we found a morph-specific bias in fighting ability: orange males

lose more combats with other morphs than yellow and white males.

Resumen

Las sefiales cumplen un importante papel regulando la intensidad de los enfrentamientos
intraespecificos. En este trabajo se examina el papel de dos posibles sefiales cromaticas en combates
entre machos de Podarcis muralis procedentes de una poblaciéon con un marcado polimorfismo en la
coloracion ventral; distinguiéndose principalmente tres morfos alternativos (blanco, amarillo y naranja).
Ademas, y como muchos otros lacértidos, P. muralis presenta una serie de manchas azules para el ojo
humano (OVS-UV) en las escamas ventrales externas (outer ventral scales, OVS). Estas manchas
presentan coloracién azul-ultravioleta (UV) con un pico de reflectancia medio en los 372.35 nm, y
estudios recientes sugieren que podrian aportar informacion sobre la calidad individual y la condicion
fisica de los machos. El objetivo de este trabajo es examinar si alguna de las variables cromaticas de
los machos constituye un predictor fiable de la habilidad para la lucha. Para ello, capturamos un total
de 60 lagartijas roqueras adultas (20 machos por morfo; SVL>65 mm). En el laboratorio, cada ejemplar
se enfrentd a un competidor de cada uno de los morfos en un torneo equilibrado entre morfos, dando
lugar a un total de 99 combates. La condicion residente/intruso de ambos contendientes se igualé en
todos los combates para evitar su influencia determinante sobre el resultado del combate. Se calculé
un ranking relacionado con la habilidad competitiva con un modelo Bradley-Terry, que se utilizdé para
explorar la relacidon entre el polimorfismo, las propiedades cromaticas de ambas manchas y la
dominancia/habilidad de lucha. Discutimos los resultados obtenidos para la relacién entre los morfos
implicados, las medidas cromaticas de las manchas UV de las OVS y la habilidad competitiva individual.
Contrariamente a lo esperado, no se registré ningun efecto relacionando el OVS-UV con el resultado
de los combates, pero encontramos un sesgo morfo-especifico debido a la menor habilidad competitiva

de los machos naranjas en comparacioén con los blancos y amarillos.



Introduccion

Las interacciones agonisticas son un fenbmeno muy comun en muchas
especies animales en las que los individuos compiten por recursos limitados. Evitar el
riesgo de sufrir lesiones graves durante las peleas constituye una presion selectiva de
enorme importancia (Smith & Parker 1976). Muchas veces, los combates van
acompafiados de la exhibicion de sefiales llamativas de todo tipo. La aparicion de
comportamientos de lucha ritualizados y la exhibicion de las sefiales llamativas
resultan beneficiosas para ambas partes y se veran favorecidas por la seleccion al
permitir a los contendientes conocer el resultado mas probable de la pelea con
anterioridad. La correcta evaluacion del rival antes del combate permite evitar o
disminuir el coste energético de luchar al ganador y el de una derrota segura al
perdedor (Bradbury & Vehrencamp 2011; Arnott & Elwood 2009). Pero para que
este sistema funcione, las sefiales en las que se basa la evaluacién del contrincante
deben ser fiables (honestas). La definicion de la fiabilidad de las sefiales es una
cuestidon largamente discutida aun hoy en dia, pero puede considerarse que una sefal
es fiable si su existencia ayuda al receptor a tomar mejores decisiones de las que
tomaria en su ausencia, es decir si contestar a la sefial resultard beneficioso para el
receptor en la mayor parte de las ocasiones (Carazo & Font 2014; Enquist et al.
2010; Font & Carazo 2010). Para que una sefial resulte fiable debe haber una relacion
consistente entre su disefio y la informacién en sentido funcional que pone a
disposicion de los receptores. La sefial puede imponer un coste idéntico a todos los
emisores que solo los individuos de gran calidad puedan permitirse pagar sin salir
demasiado perjudicados en otros aspectos (i.e exposicion a depredadores, gasto
energético, riesgo de lesion, etc.). Una sefal visual cuyas propiedades guarden
relacion con la condicién fisica del emisor puede revelar el estado de salud del animal
al oponente y determinar el resultado de un enfrentamiento antes incluso de que

actlen otras asimetrias entre los contrincantes (Arnott & Elwood 2009).

En la literatura se han identificado muchos ejemplos de rasgos actuando como
sefales visuales fiables de calidad, y utilizadas en contextos agonisticos. Estos rasgos
modulan la implicacién de cada oponente en el enfrentamiento y afectan al resultado
final en muchos taxones (insectos: Sweeney et al. 2003; crustaceos: Lailvaux et al.
2009; Hughes 1996; peces: O’Connor et al. 1999; reptiles: Whiting et al. 2003; aves:
Remy et al. 2010; mamiferos: Bro-Jgrgensen & Dabelsteen 2008). Muchas
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manchas y patrones de coloracién presentes en los animales actian como sefales
cromaticas durante los enfrentamientos (Todd et al. 2011; Osorio & Vorobyev 2007,
Stuart-Fox et al. 2007; Lappin et al. 2006; Pryke et al. 2001) poniendo a disposicion
del contrincante informacion acerca de la habilidad competitiva del rival, o su
inclinacion a escalar el conflicto (Van Staaden et al. 2011). El estudio de las sefiales
de calidad nos permite, una vez que se ha detectado su funcién en un contexto
agonistico, comprender mejor la evolucion de los sistemas de comunicacién animal.
Asi pues, podemos identificar los atributos en los que se basa la honestidad de las
sefales, el mecanismo de sefializacion, la ontogenia de la sefial en el individuo y su

historia evolutiva.

Podarcis muralis es un lacértido diurno de pequefio tamafio (50-70 mm desde
el hocico a la cloaca, snout to vent length, SVL, en adultos) cuya érea de distribucion
se extiende por el centro y sur Europa, llegando incluso al norte de Turquia (Asia) (Fig.
1b). Esta especie presenta la coloracion tipica de muchos lacértidos: un dorso
parduzco relativamente criptico, una coloraciébn ventral muy conspicua y unas
manchas UV-azul (OVS-UV) formando una linea azul (para el ojo humano) en la hilera
de escamas ventrales externas (en inglés: OVS; outer ventral scales) (Fig. 1a). Estas
manchas presentan su pico de reflectancia en los 372.35 nm, en el espectro

ultravioleta y son de naturaleza estructural (Pérez i de Lanuza 2012).
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Figura 1: A) Fotografia de un macho de Podarcis muralis modificada para
resaltar las dos manchas de color estudiadas: la linea de coloracion azul-
UV ventrolateral y el polimorfismo de la coloracion ventral (morfo amarillo
en la fotografia). B) Mapa de la distribucion global de Podarcis muralis. La
estrella indica la localizacion del valle de Cerdanya, del que proceden los
ejemplares utilizados en este estudio.
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La coloracion ventral es pigmentaria (por lo menos presenta carotenoides en
su composicion; Pérezi de Lanuza et al. 2012). En muchas poblaciones se distinguen
dos coloraciones ventrales alternativas (morfos): blanco (w=white) o naranja
(o=orange), y en algunas poblaciones aparece también un tercer morfo amarillo
(y=yellow). Ademas también pueden encontrarse en menor frecuencia morfos de
coloracion intermedia amarillo-naranja y blanco-naranja (Fig. 2). En los machos, la
coloracién naranja y amarilla se extiende por la gola y el vientre, mientras que en las
hembras Unicamente queda restringida a la gola (excepto en el fenotipo blanco). Los
morfos naranja, blanco y amarillo pueden considerarse discretos en virtud a sus
caracteristicas espectrofotométricas (Fig. 2, 7b), y la evidencia disponible sugiere que
los lagartos son capaces de discriminarlos como coloraciones discretas diferentes
(Pérez i de Lanuza et al. 2013a). Los individuos con coloraciones intermedias
expresan escamas de dos colores claramente definidos e idénticos a los de los morfos

puros, pero la fraccion de escamas de un color y del otro es variable.

Figura 2: Coloracién en P. muralis. Arriba a la izquierda, se ilustra el dimorfismo sexual en la coloracion dorsal.
Abajo, el polimorfismo en la coloracion ventral presente en la especie. La coloracion amarilla y naranja se extiende
exclusivamente por la gola en hembras y también por el vientre en machos. La coloracién blanca se extiende por
gola y vientre en ambos. A la derecha, se muestran dos machos con las dos coloraciones intermedias (blanco-
naranja a la izquierda, amarillo-naranja a la derecha) que pueden registrarse tanto en machos como en hembras.
Modificada a partir de Pérez i de Lanuza et al. (2014a).



Pese a cierta controversia en el pasado, existe hoy consenso en que los colores
estructurales pueden tener costes de produccion y mantenimiento de una magnitud
similar a los de los pigmentarios (Prum 2006), y pueden por tanto actuar como
indicadores honestos de la calidad individual (Siefferman & Hill 2005; Keyser & Hill
2000; Guilford 1995; Grafen 1990). Tradicionalmente ignorada debido a su
invisibilidad para el ojo humano, la coloracion UV forma parte del mundo sensorial
(umwelt) de multitud de taxones, desempefiando en muchos de ellos un papel
comunicativo (eleccion de pareja en Poecilia reticulata: Kodric-Brown & Johnson
2002, reconocimiento del sexo en Parus caeruleus: Sheldon et al. 1999). En el caso
concreto de los lacértidos existen numerosos trabajos en los que se pone de
manifiesto el papel de la coloracién UV. En Lacerta agilis y L. viridis, la reflectancia UV
de la coloracion nupcial de los machos determina el éxito en la obtencion de pareja
(Olsson et al. 2011; Bajer et al. 2010). La coloracién UV-azul de los machos de
Lacerta schreiberi indica el estado inmunitario y la dominancia social de los machos
(Martin & Lopez 2009; Stuart-Fox et al. 2009). En el contexto de la competencia
intrasexual, se ha confirmado la participacién del UV en cordilidos. La coloracién UV
muestra relacion con la habilidad competitiva de los machos en Platysaurus broadleyi
(Stapley & Whiting 2006; Whiting et al. 2006). En esta especie, la reflectancia de la
gola estd muy restringida al espectro UV en los ganadores, mientras que los
perdedores tienen curvas de reflectancia mas amplias, con el pico en colores violetas
(i.e. mayor longitud de onda) y un mayor brillo total. Ademas, los individuos mas
territoriales presentan una reflectancia mas restringida al espectro UV. Por ultimo, el
color (hue) y la produccion de testosterona también muestran relacién, sugiriendo un
posible coste de produccion que respalda su papel sefializador. En Lacerta viridis, los
machos sometidos a reduccion de la reflectancia UV en la cabeza perdieron un 90%
de los combates contra otros machos sin reduccion del UV (Bajer et al. 2011). En la
misma linea, Pérez i de Lanuza et al. (2014a) encontraron relacion entre las manchas
OVS-UV en P. muralis e indicadores de la calidad individual como la fuerza de mordida
(BF = Bite force) y la condicion fisica (BClI = Body Condition Index). Esta ultima
presenta relacion negativa con la pureza (chroma) del UV (Fig. 3a), en consonancia
con lo hallado en L. viridis (Molnar et al. 2012) y en P. broadleyi (Whiting et al. 2006),
donde parece que los individuos mas territoriales y con mayor pureza en el UV acusan
el desgaste fisico y presentan peor condicion fisica. Respecto de la fuerza de mordida,

la relacion hallada en P. muralis es compleja y depende de la interaccién entre tamafio
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y color de las manchas de color. El patron hallado difiere entre individuos a partir de
un umbral de tamafio: por debajo de los 65-66 mm de SVL las mayores fuerzas de
mordida se asocian a colores mas desplazadas hacia el azul (similares a las que
presentan las manchas OVS-UV que presentan las hembras), y por encima de ese
umbral la fuerza de mordida se relaciona directamente con el desplazamiento del color

hacia longitudes de onda menores en el espectro UV (Fig. 3b).

Pérez i de Lanuza et al. (2014a) proponen una explicacion especulativa a esta
compleja interaccion: los juveniles con colores muy desplazados hacia el UV serian
perseguidos y atacados con mayor agresividad por los machos adultos
conespecificos. En este escenario, los individuos juveniles de mayor calidad son
aquellos capaces de una mayor plasticidad fenotipica: presentando coloracion casi
femenina durante su crecimiento para ahorrarse un supuesto coste social, pero
cambiando a longitudes de onda mas cortas tras la madurez para sefializar su mayor
habilidad competitiva. En este estudio se comprueba si la agresividad guarda relacion

con las sefiales crométicas exhibidas por ambos rivales.
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Figura 3: A) Diagrama de puntos ilustrando la relacion negativa hallada en Pérez i de Lanuza et al., (2014a) entre
el indice de condicion fisica y la pureza del OVS-UV. Los machos con mas fraccion de su reflectancia total
concentrada en el UV presentan una peor condicion fisica, revelando quizas el desgaste de una mayor inversion
en la sefial. B) Gréfico 3D explorando la relacién entre BF, color del OVS-UV y tamafio corporal (i.e. SVL) hallada
en Pérezi de Lanuza et al., (2014a). El gradiente amarillo-rojizo corresponde a los cambios en fuerza de mordida.
La interaccion encontrada se aprecia como un cambio en la relacion entre fuerza de mordida y color del OVS-UV
al cambiar el SVL. Los individuos jovenes con mayor BF tienen colores mas azulados, pero los adultos de gran
tamafio con mayor BF tienen colores mas desplazados hacia el UV.

El otro caracter presente en P. muralis susceptible de desempefiar funcién

como sefial cromatica es la coloracion ventral. El policromatismo poblacional es un



fenbmeno muy comun no solo en Podarcis (e.g. Podarcis melisellensis, Huyghe et
al. 2010; Podarcis gaigeae, Runemark et al. 2010; Podarcis vaucheri y Podarcis
liolepis, Pérez i de Lanuza et al. sin publicar), sino también en otros géneros de
lacértidos (Vitt & Caldwell 2013, "www.lacerta.de” team 2014). Entender los
procesos evolutivos responsables del origen y del mantenimiento de polimorfismos en
la naturaleza es uno de los principales desafios de la biologia evolutiva. Los lagartos
representan un modelo excelente para abordar esta cuestion porque los
policromatismos poblacionales aparecen de forma convergente en varias familias
filogenéticamente distantes y que habitan muchos ecosistemas distintos. La mayoria
de los trabajos en este ambito realizados con lagartos se han centrado en buscar
diferencias entre los distintos morfos en rasgos fenotipicos importantes para la
biologia de la especie. El trabajo de Sinervo & Lively (1996) con Uta stansburiana
constituye un referente en este ambito. En él se describe la existencia de estrategias
de reproduccion alternativas asociadas a los distintos morfos, y relaciones de
dominancia no transitivas entre ellos (dinamicas de piedra-papel-tijera) que se
perpetdan mediante seleccion dependiente de frecuencia (Corl et al. 2010). En esta
linea, muchos trabajos en lacértidos han buscado y descrito sesgos morfo-especificos
en varias caracteristicas de interés. En P. melisellensis se han encontrado diferencias
morfométricas, en el nivel de corticosteroides, en la infeccion por hemoparasitos y la
respuesta inmune (Huyghe et al. 2010, 2009, 2007). En P. muralis se ha descrito
disparidad entre morfos en la capacidad para regresar al espacio doméstico desde
una localizacién desconocida (Scali et al. 2013), en la respuesta inmune (Sacchi et
al. 2007), en la susceptibilidad al estrés en cautividad (Galeotti et al. 2010) y en la
fecundidad relativa segun los morfos de los progenitores (Galeotti et al. 2013).
Ademas, parece que el polimorfismo se corresponde también con secreciones
quimicas morfo-especificas (Pelliteri-Rosa et al. 2014). Por ultimo, los datos de
seguimiento longitudinal de la poblacién estudiada en este trabajo sefialan que en la
naturaleza es mucho mas comun el apareamiento homomorfico que el heteromaorfico
(Pérez i de Lanuza et al. 2013a), detectando un mecanismo relacionado con la
eleccion de pareja que podria contribuir al mantenimiento del polimorfismo poblacional
sin necesidad de estrategias de reproduccion alternativas, aunque ambas propuestas

no son incompatibles.



El objetivo de este trabajo es evaluar el papel potencial como sefales visuales
de las manchas UV-azul ventrolaterales (OVS-UV) y del polimorfismo en la coloracion
ventral como factor determinante del resultado de los combates en el contexto de la

competencia intrasexual en machos de Podarcis muralis (Fig.l1a).

Varias evidencias coinciden en sefialar la posible funcion sefializadora de estas
dos manchas de color. En primer lugar, ambas estan presentes en los dos sexos pero
cubren una superficie corporal mayor en machos (Pérez i de Lanuza et al. 2013a;
Font et al. 2009). En segundo lugar, gracias a su localizacion ventral y lateral, los
machos las exhiben durante las interacciones sociales con ambos sexos, pero las
mantienen normalmente ocultas o semiocultas frente a los depredadores,
especialmente las aves. Marshall & Stevens (2014) han demostrado que en
poblaciones insulares de Podarcis erhardii existe una correspondencia entre las
propiedades cromaticas de las manchas UV de las OVS vy las caracteristicas del
sistema visual de los conespecificos, siendo relativamente mas faciles de detectar por
el sistema visual de estos que por el de las rapaces (principal depredador en las
poblaciones estudiadas). Nuestro conocimiento acerca del sistema visual de los
lacértidos indica que el rango de longitudes de onda que pueden percibir como luz
visible va desde el UV (por lo menos a partir de 320 nm) hasta los 700 nm. Por lo
tanto, el componente UV de las manchas UV-azul que presenta P. muralis sera
percibido por los receptores primarios de estas sefiales putativas (Pérez i de Lanuza
& Font 2014; Fleishman et al. 2011). Por udltimo, la proximidad fisica entre las
manchas OVS-UV y la coloracién ventral genera un contraste cromatico muy intenso,
que las hace muy llamativas, y que difiere ademas entre morfos (Pérez i de Lanuza
et al. 2014b; Pérez i de Lanuza 2012).

La cuestién de si la coloracién ventral desempefia un papel en las peleas entre
machos ya ha sido estudiada en P. muralis por Sacchi et al. (2009) pero con una
metodologia basada en la agresividad de los contendientes, no en el resultado de los
combates, lo que limita la validez de sus conclusiones. El modelo Bradley-Terry es
una herramienta estadistica desarrollada para estudiar conflictos y centrada en el
resultado de los combates (Turner & Firth 2010; Firth 2005; Bradley & Terry 1952),
por lo que constituye una herramienta muy adecuada para abordar estas cuestiones.
El modelo Bradley-Terry se ha empleado en estudios en los que se realizan

enfrentamientos entre lagartos, y permite evaluar la influencia de rasgos fenotipicos o
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condicionantes externos sobre el desenlace de la lucha (e.g. altura del casco y
experiencia previa en Bradypodion pumilum, Stuart-Fox et al. 2006; tamafio y
reflectancia UV en Platysaurus broadleyi, Stapley & Whiting 2006; Whiting et al.
2006; tamafio del capuchon y carotenoides en Chlamydosaurus kingii Hamilton 2013;
cambio de color y contraste en Chamaeleo calyptratus Ligon & McGraw 2013). La
existencia de una relacién entre las propiedades cromaticas de estas manchas y el
resultado de los combates indicaria que el OVS-UV y el morfo pueden estar actuando
como sefales visuales cromaticas en el contexto de la competencia intrasexual en

machos.
Objetivos

Los objetivos concretos de este trabajo son: i) analizar la relacion entre el
resultado de los combates de los machos (gana-pierde) y dos manchas de color: el
OVS-UV y la coloracion ventral, ii) analizar la relacion entre la agresividad mostrada
por cada rival en el combate, respecto de las sefiales crométicas propias y del rival,

iif) describir, si procede, la funcién de ambas manchas de color como sefiales.
Material y métodos

Captura de los lagartos

Los animales de este estudio proceden de una poblacion situada en el valle de
la Cerdanya (Fig.4b), donde el laboratorio de Etologia de la Universidad de Valencia
realiza parte de sus estudios desde hace 9 afios. Alli se capturaron un total de 60
machos (20 de cada morfo) descartando las coloraciones ventrales intermedias. Los
morfos intermedios son menos frecuentes e incluirlos habria incrementado el nUmero
de peleas a realizar, incrementando el tiempo requerido mas alla de nuestras
posibilidades. Con la intencion de estudiar la funcion sefalizadora OVS-UV como
sefal de calidad de los machos, solo se utilizaron individuos adultos con un SVL
superior a 65 mm, el umbral sefialado en Pérez i de Lanuza et al. (2014a) para el
cambio en la relacion entre fuerza de mordida y color (Hue) del OVS-UV. Este umbral
separa a los machos en dos grupos de edad en los que la calidad se asocia a picos
de reflectancia de OVS-UV opuestos, por lo que incluirlos podria impedirnos detectar
la relacion del OVS-UV y la habilidad competitiva. Este disefio es el mas adecuado

para responder a la pregunta de si el OVS-UV cumple un papel en las peleas de



machos, pero al no incluir individuos mas pequefios, es muy dificil qgue encontremos
evidencias del posible coste social de la sefial mencionado anteriormente. Las
capturas se realizaron con lazo (Fig. 4a) en tres dias consecutivos (17-19 de mayo de
2014) y los animales capturados fueron trasladados al laboratorio el 19 de mayo. Para
ello, contabamos con el permiso correspondiente otorgado por la Préfecture des
Pyrénées-Orientales (permiso numero 2013095-0001). Todas las localizaciones de
captura se registraron con GPS (Magellan® eXplorist® 110). Para asegurar la
ausencia de encuentros previos entre los individuos se definieron 8 zonas de captura
distintas (Fig. 4b) separadas entre si por un minimo de 300 m o un obstaculo fisico
importante (rio o carretera). Antes del traslado de los animales, se registré el SVL
(regla, £1mm) y masa corporal (Pesola; £0.1g) para determinar un indice de condicion
fisica (BCI) a partir de los residuos de una regresion de minimos cuadrados entre el
logaritmo del SVL y el logaritmo del peso de los individuos (Pérez i de Lanuza et al.
2014a).

Figura 4. A) Captura de un macho con un lazo corredizo atado al extremo de una cafia. B) Mapa del area de
captura donde aparecen sefialadas las 8 zonas de procedencia de los individuos que participaron en el torneo.
Todas las zonas estan a mas de 300 m de distancia y/o separadas por un obstaculo fisico.

Mantenimiento en cautividad

Una vez en el laboratorio, los lagartos fueron alojados en terrarios de 44 x2 5
cm y 25 cm de alto equipados con un sustrato de césped artificial, un bebedero con
agua, una piedra de asoleamiento (11 x 11cm y 3 cm de alto), un refugio (10 x 10 mm
y 11 mm de alto) consistente en dos azulejos separados por unas piezas de fieltro y

una bombilla de 40 W (Fig. 5). El horario de luz y temperatura se ajusté para simular
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las condiciones de la zona de procedencia de los individuos (19° min-26° max durante
el dia, 12.5 h de luz: 11.5 h de oscuridad). El animalario dispone de una gran ventana
gue permite la entrada de luz natural al amanecer y al atardecer. Adicionalmente, los
individuos recibian 1.5 h de luz de espectro completo (UVA) tres dia a la semana de
12:00 a 13:30 (Reptistar 5.0, Sylvania, Danvers, U.S.A.). Como alimentacion, se
suministraron dos larvas de Tenebrio molitor cada dos dias, espolvoreadas con
suplemento vitaminico (Exo Terra, Montreal, Canada). Los animales permanecieron
en el laboratorio menos de dos meses (19 de mayo- 13 de julio) y después fueron
devueltos al punto original de captura registrado previamente con el GPS. Los
animales disfrutaron de un periodo de adaptacién al laboratorio de 14 dias antes del

inicio de los experimentos.

Figura. 5. A) Ejemplar de Podarcis muralis instalado en su terrario, con su bebedero, su piedra de asoleamiento y
su refugio. B) Vista general del animalario durante el periodo de aclimatacion de los 60 individuos previo al inicio
de los experimentos.

Disefio del torneo

Se disefié un torneo en el que cada macho se enfrentd a tres rivales distintos
(uno de cada morfo) con un minimo de tres dias de descanso entre combates
sucesivos. Con este disefio consideramos 6 tipos diferentes de combate: tres entre
individuos del mismo morfo (00=20, ww=20, yy=20, 60 combates) y tres entre
individuos de morfos distintos (wo=10, wy=10, oy=10, 30 combates). A fin de complicar
mas la red de enfrentamientos y dar mayor robustez a la estima de habilidad
competitiva del modelo Bradley-Terry (Turner & Firth 2010), programamos 9
combates intermorfo adicionales entre los 3 individuos de cada morfo con mayor
namero de victorias al terminar las 90 peleas inicialmente programadas. Por lo tanto,
el total de peleas realizadas fue de 99. La secuencia de ejecucion de los combates se
aleatoriz6 y posteriormente balanceé a nivel individual y a nivel de los morfos
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eliminando el efecto del orden de los experimentos. Los combates se llevaron a cabo
siempre a las horas de maxima actividad de los animales durante el periodo
reproductor (10:00-13:30 y 16:00-19:00, hora local). Para minimizar el ruido provocado
por otros factores que pueden interferir en el resultado de los enfrentamientos (i.e.
asimetria de tamafio: Sacchi et al. 2009; Whiting et al. 2006; Jenssen et al. 2005;
Lailvaux et al. 2004; experiencia previa: Hamilton 2013; Stuart-Fox et al. 2006;
efecto residente-intruso: Ligon & McGraw 2013; McEvoy et al. 2013; Carazo et al.
2008; Healey et al. 2007; Stapley & Whiting 2006; Olsson & Shine 2000; Whiting
1999), nunca permitimos diferencias de SVL mayores del 10% entre los contendientes
de cada pelea. Todos los rivales enfrentados procedian de zonas de captura distintas
(Fig. 4b). Asimismo, anulamos el efecto residente/intruso igualando la condicion de

ambos contendientes en el disefio experimental.

Como arena de combate se emple6 un terrario de 70 x 30 cm y 40 cm de alto

dividido por una particion opaca en dos mitades (Fig 6a).

Figura 6. A) Fotografia del terrario (70 x 30 cm y 40 cm de {
alto) utilizado como arena de combate. La separacion \
divide el espacio. Ambas mitades reciben iluminacion de
un fluorescente de espectro total y de una bombilla

combate. Los lagartos se trasladaban a la arena de

incandescente para que la temperatura sea parecida a la
de los terrarios usuales donde los lagartos se alojan en el
laboratorio. B) Fotografia realizada una vez finalizado el
| | ¢

combate en el interior de sus refugios de entrada Unica
obstruible (C), junto con su piedra de asoleamiento.
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Cada una de las mitades estuvo iluminada por una bombilla de 40 W y por una
lampara de amplio espectro equipada con balastro de alta frecuencia
(Quicktronic® Professional 2 x 36/ 230-240, OSRAM, Munich, Alemania) para hacer
que los lagartos perciban la luz de forma continua (Evans et al. 2006). Los
experimentos tuvieron lugar entre el 4 de junio y el 1 de julio de 2014, realizdndose 5
combates al dia excepto los domingos.

Para trasladar los lagartos al terrario experimental antes de cada combate, se
hacia que los lagartos se escondieran dentro de los refugios de entrada Unica
introduciendo la mano en el terrario. Entonces eran trasladados dentro del refugio a la
arena de combate (Fig. 6b, c), junto con su piedra de asoleamiento. Este sistema de
traslado de los animales permite minimizar el estrés causado por la manipulacién de
los animales (P. Carazo comunicacion personal). Ademas, como la piedra de
asoleamiento y el refugio eran los propios de cada lagarto, también se transferian sus
seflales quimicas. De esta forma, ambos contendientes estan en las mismas
condiciones de residencia. Posteriormente se retiraba el techo del refugio y se dejaba
a los animales 30 min de aclimatacién antes de comenzar la grabacion, retirar la
separacion opacay permitir que los machos interactuasen. Los combates se grabaron
7 min a partir del primer comportamiento agonistico con una camara Canon® XM2®.
Tras finalizar el combate, la arena se limpid primero con agua, después con alcohol y
luego otra vez con agua. Solo un combate tuvo que ser detenido antes de tiempo para

evitar lesiones al perdedor.
Andlisis de los combates

En cada enfrentamiento se designdé un perdedor y un ganador solo si se
cumplieron dos criterios: 1) se observd asimetria en el comportamiento agresivo
mostrado por los contrincantes, y 2) se alcanz6 un punto en el combate en el que uno
de los contrincantes ya no se defendia y su Unica reaccion frente a cualquier
comportamiento del rival era una huida rapida en direccion opuesta. Esta medida
binomial del resultado del combate (ganador-perdedor) se emple6 para obtener
estimas de la habilidad competitiva individual mediante el modelo Bradley-Terry
(Turner & Firth 2010) a partir de la matriz de 99 enfrentamientos. Este modelo
considera todos los combates introducidos como parte de un torneo y es capaz de

obtener estimas de la habilidad competitiva individual a partir de una matriz de
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enfrentamientos incompleta (donde no todos los participantes se han enfrentado entre
ellos). Para ello, considera que cada rival tiene una habilidad de lucha en valor positivo
tal que el resultado mas probable sea el ratio entre las habilidades de lucha de los
individuos enfrentados (Stuart-Fox et al. 2006) y que la habilidad competitiva
individual es transitiva (si el individuo A ganaa B,y B gana a C, entonces A ganara a
C). A continuacion, ordena la totalidad de los individuos participantes en el torneo en
un ranking segun la habilidad competitiva calculada. Esta medida se basa en los
resultados de las peleas (gana-pierde) por lo que nos permite relacionar las
propiedades crométicas de las manchas de color directamente con la habilidad del
lagarto para ganar combates, y no con indicadores aproximados como la fuerza de
mordida o la agresividad. EI modelo Bradley-Terry calcula un GLMM (mixto) binomial
de maxima verosimilitud a partir de los resultados de los combates, y con la identidad
de cada participante como factor aleatorio. Los valores estimados del modelo para
cada individuo son proporcionales a la habilidad competitiva. El modelo se calcul6 con
reduccion del sesgo como se aconseja para los casos en los que solo hay un
enfrentamiento entre cada pareja, y codificando los empates como media victoria para
cada rival (Turner & Firth 2010).

Ademas de esta medida, obtuvimos un indice de agresividad (Agressive Score
= AS) para cada contrincante a partir de las grabaciones. Varios trabajos han
propuesto distintas técnicas para medir la agresividad en los enfrentamientos
animales. Algunos indices se calculan restando los comportamientos “sumisos” (i.e.
intentos de huida) a las “dominantes” (i.e. asoleamiento). Esta metodologia es
desaconsejable, ya que asume un conocimiento irreal del valor de cada sefial. No
podemos utilizar comportamientos donde los rivales no interactian para inferir un
ganador y un perdedor, por eso en este trabajo utilizamos un indice basado en la suma
de comportamientos agonisticos dirigidos al rival. El indice utilizado se calculd
contabilizando en las grabaciones todas los comportamientos realizadas por cada
contrincante en los siete minutos siguientes al primer comportamiento agonistico, y
sumando las puntuaciones asociadas a cada una de ellos segin una tabla de
correspondencias basada en el trabajo de Carazo et al. (2008) y Whiting (1999). En
la Tabla 1 se detallan los comportamientos registrados y el valor asignado a cada uno

de ellos. La puntuacion otorgada a cada comportamiento sigue un orden creciente
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ligado a la secuencia de aparicion mas probable de los distintos comportamientos en
un combate tipico de la especie (observacion personal).

Tabla 1. Comportamientos agresivos y puntuaciones asociadas para el indice de agresividad (AS).

Puntos Comportamiento Descripcion

0 Sin respuesta

1 Mirada Gira la cabeza y mira al rival con ambos ojos.
2 Aproximacién Reduce distancia.

3 Persecucién Persigue corriendo al rival en fuga.

Extensidn gular, compresion lateral del tronco,

4 Sefializacion arqueamiento del dorso.

5 Boca abierta Abre la boca y muestra el interior.
6 Placaje Golpea al rival con la boca cerrada.
7 Mordisco Duracién <2 s.

8 Mordisco y presa Duracién > 2 s.

Las puntuaciones asociadas a cada uno de los comportamientos agresivos se utilizaron para calcular el indice
de agresividad (AS) (adaptado de Carazo et al. 2008 y Whiting 1999). Este indice se obtuvo para ambos
rivales en cado uno de los combates programados en el laboratorio, sumando todas las acciones realizadas
por cada individuo en los 7 minutos siguientes al primer comportamiento agonistico.

Medicién de las manchas de color

El morfo se determind visualmente (Pérez i de Lanuza et al. 2013a) en el
campo en el momento de la captura (Fig. 7b). Las medidas de coloracion relativas a
las manchas ultravioleta se tomaron con un espectrofotometro USB-2000 portatil
provisto de una fuente de luz estroboscopica de xenon PX-2 (Ocean Optics Inc.,
Dunedin, Fl. U.S.A.). Antes de realizar las medidas, el espectrofotémetro fue calibrado
con un negro (i.e. ausencia total de luz) y un blanco de referencia (i.e. blanco estandar
de reflectancia difusa Ws-1; Ocean Optics Inc.). Dado que la coloracién de P. muralis
no varia en periodos cortos de tiempo (Pérez i de Lanuza G. comunicacién
personal), las medidas espectrofotométricas se obtuvieron en una sola sesion
posterior a la finalizacion de los experimentos para minimizar la manipulacion de los

animales antes de realizar los experimentos.

De cada individuo se obtuvieron medidas de la segunda, tercera y cuarta
escamas ventrales externas, contadas anteroposteriormente, de ambos lados, y
posteriormente se promediaron. Del espectro promedio de cada individuo extrajimos
las tres variables que permiten explicar el color: brillo/intensidad (Brightness, Qt), color
(Hue) y pureza (Chroma) (Bradbury & Vehremcamp 2011; Endler 1990). El brillo
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(OVS-Qt) se calcul6 como la suma de los porcentajes de reflectancia en cada longitud
de onda entre los 300 y los 700 nm (Endler 1990). El color (OVS-Hue) es la longitud
de onda en la que se registra un mayor porcentaje de luz reflejada (i.e. la localizacion
del pico de reflectancia, Molina-Borja et al. 2006). Para la medida de pureza
calculamos la pureza del espectro ultravioleta (chroma ultravioleta, OVS-Cuv) como la
fraccion de luz reflejada en el espectro UV (300-400nm) respecto del total (300-
700nm) (Pérez i de Lanuza et al. 2014a). La Figura 7a ilustra graficamente cada una

de estas variables sobre el perfil de un espectro de una escama OVS-UV.

Hue = 358,36 nm A 70

1]
o

Cuv = XR300400/ZR300-700 = 0,41

o
=1

B
o

Qt = ¥R3o0-700 = 36448
20
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longitud de onda (nm) longitud de onda (nm)

reflectancia (%)
8
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Figura 7. A) Célculo de las variables con las que hemos resumido el color en este estudio. OVS-Hue indica la
longitud de onda con reflectancia méxima (color), OVS-Qt es el area comprendida bajo el espectro y es una medida
de intensidad. OVS-Cuv es una medida de pureza e indica la proporcién de luz reflejada en el espectro UV (i.e.
300-400 nm) respecto del espectro total (i.e. 300-700 nm). El espectro corresponde a una escama ventral externa
azul de un macho de Podarcis muralis de la poblacion de Cerdanya. B) Espectro de la reflectancia de las tres
coloraciones ventrales alternativas (barras de error = +1SEM) en el que pueden apreciarse como forman grupos
discretos distinguibles a ojo (las diferencias se concentran en el espectro visible humano, entre los 400-700 nm.
Ademas de las variables cromaticas, también medimos el &rea relativa con
coloraciéon azul de las escamas ventrales externas (OVS). Para ello escaneamos cada
lagarto por ambos costados con un escaner estandar de sobremesa y posteriormente
obtuvimos las medidas del total de superficie de la hilera de OVS y de la superficie
azul en ambos lados (Repetibilidad = 0.97) con el programa ImageTool (UTHSCSA
ImageTool Ver. 3.0, Wilcox et al. 2002). Para los analisis usamos el promedio de
ambos lados (Blue/OVS Surf.). Uno de los machos participantes murié antes de que

pudiesen medirse sus manchas de color, reduciendo la muestra a 59 individuos.

Analisis estadistico
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Para explorar el valor predictivo de las manchas de color sobre el resultado de los
combates utilizamos paralelamente las estimas de habilidad competitiva individual
obtenidas con el modelo Bradley-Terry (i.e. cada individuo es un caso; Modelol) y los
indices de agresividad calculados para ganador y perdedor (i.e. cada pelea es un
caso; Modelo2). Utilizamos modelos generales linealizados (GLMs) en R 2.15.1 (R
Core Team 2012) para estudiar la relacion entre la habilidad competitiva individual
(Fighting ability = F.Ab.) el morfo (Morph = factor), y con las variables cromaticas de
las manchas UV (i.e. OVS-Qt, OVS-Hue, OVS-Cuv) y la superficie relativa de las
manchas OVS-UV (Blue/OVS Surf.), controlando por el tamafo del individuo (SVL).
La seleccion del modelo se realiz6 de forma manual descartando primero las
interacciones no significativas y después las variables cuya eliminacion no
comportaba una pérdida significativa de informacion explicada por el modelo
(comparacion de modelos con ANOVAS). Respecto al andlisis de los indices de
agresividad, comenzamos por transformarlos mediante logaritmos para poder utilizar
estadistica paramétrica. Después calculamos usando SPSS (IBM Corp. 2011) dos
modelos generales linearizados mixtos con la identidad del ganador y perdedor como
factores aleatorios y tratando de relacionar la agresividad mostrada por el ganador
(logAS_W) con sus propias caracteristicas cromaticas y con las caracteristicas
cromaticas del perdedor, ademas del tamafio de ambos (SVL_W*SVL L)y el AS del

oponente (logAS _L).

Con el fin de reducir el nimero de variables a uno méas acorde con el tamafio
muestral tanto de los individuos (N = 59) en el Modelol como de las peleas exitosas
(con ganador identificado) (N = 76) en el Modelo2, realizamos un analisis de
componentes principales en R reteniendo dos PCAs. Tanto el Modelol como el

Modelo2 se repitieron con los PCAs retenidos.
Resultados

Andlisis exploratorio

No encontramos diferencias significativas entre morfos en el tamafo corporal (SVL
SVL, F2, 60 =1.84, P =0.168), ni en la condicidn fisica (BCl, F2,60= 2.858, P = 0.0658),
aunque para esta ultima variable el p-valor es mas cercano a la significacion debido a
gue los amarillos estaban en peor condicion que los individuos de los otros dos morfos

(Fig. 8). Respecto de las variables relativas a las manchas OVS-UV, no se
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encontraron diferencias significativas entre morfos en ninguna de ellas (Anexo 1),
pero el p-valor del brillo (OVS-Qt, F=2.807, g.l.= 2, N = 59, P = 0.0691) y de la
superficie coloreada relativa (Blue/ OVS Surf., g.I. =2, N =59, F = 2.406, P = 0.0995)
estan ambos cercanos a la significacion (Fig. 9). Esta ultima diferencia se debe a que
los individuos de coloracion ventral naranja presentan manchas OVS-UV

relativamente mas grandes que los amarillos, y éstos que los blancos.

Figura 8. A) Grafico de las medias de SVL respecto de los tres morfos. No hay diferencias significativas. B) Gréafico
de las medias de condicion fisica (BCI) respecto de los tres morfos, no hay diferencias significativas, pero el p-
valor es mas cercano a la significacion debido a que los individuos amarillos se encuentran en peor condicion. Las
barras de error indican el error estandar de la media. Los asteriscos indican comparaciones planeadas (respecto
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del menor) donde se encuentran diferencias significativas.

De las componentes principales (PCAs) calculadas a partir de las cuatro
variables relacionadas con las manchas UV, decidimos conservar las dos primeras
gue resumian un 73.5% de la variabilidad. La PCAL estaba principalmente relacionada
de forma positiva con OVS-Cuv y de forma negativa con OVS-Hue y OVS-Qt. La
segunda componente estaba relacionada positivamente con la superficie coloreada
media (Blue/OVS Surf.).

18



35000 36000 37000

33000 34000

| Brillo(OVS-Qt) B Blue/OVS Surf.
=]
//O s | O
e h
/ 811 \
*x ° h
. / E :
S © ™~ :
Vs o~ \_.‘ '.__’_,Q
."---_ : e ’ ° * b . - 1
| — / - ™ _—
| All S : B
Naranja BIaL\co Amlarillo Narlanja Blanco Amlarillo

Figura 9. A) Grafico de las medias del brillo (OVS-Qt) respecto de los tres morfos. No hay diferencias significativas
en los test a priori. B) Grafico de las medias de la superficie coloreada relativa respecto entre los morfos. No hay
diferencias significativas a priori pero el diagrama de violines sugiere algunas diferencias. Las barras de error
indican el error estdndar de la media. Los asteriscos sefialan comparaciones planeadas (respecto del morfo con
menor valor) donde se encuentran diferencias significativas.

De los 99 combates planeados, en 76 se observo interaccion agresiva entre los
rivales (Fig. 10). Los machos de coloracién ventral amarilla ganaron el 66% de los
combates intermorfo (N = 36) en los que participaron, los machos blancos el 58% (N
= 39) y los naranjas solo el 24% (N = 37). Si analizamos por tipo de combate, los
amarillos y blancos se impusieron la mayor parte de las veces contra los naranjas
(76%, N = 17 y 75%, N = 20, respectivamente), mientras los combates WY estaba
mas igualados, con una leve ventaja para los amarillos (58% de victorias Y, N = 19).
La agresividad promedio individual est4 correlacionada con las estimas de habilidad
competitiva calculadas con el modelo Bradley-Terry (R = 0.59, t = 5.5145, g.l. = 56, p-
value < 0.0001).
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Figura 10: Red de los 76 enfrentamientos con
ganador y perdedor claro. Cada circulo lleva el
identificador de un macho y el color
corresponde a la coloracion ventral (rojo=o,
amarillo=y, gris=w). Las flechas unen a los dos
contendientes de una pelea y apuntan hacia el
ganador. Los 99 combates planeados (76 con
ganador claroy 23 empates) conforman una red
muy entretejida adecuada para analizarse con
el modelo Bradley-Terry.

Predictores de la habilidad

competitiva

En el proceso de seleccion

manual del mejor modelo todas las
variables de color relacionadas con la manchas UV y el SVL quedaron descartadas,
dejando unicamente el morfo como el factor que mejor explica la variabilidad hallada
en la habilidad de lucha individual (F.Ab ~ Morph, t=3.337,g.l. =2, N =60, P =0.0428)
(Anexo 2). La diferencia hallada responde a la menor habilidad de los individuos de
coloracién ventral naranja respecto a la de individuos de vientre blanco o amarillo en
comparaciones planeadas (Figura 11). Si repetimos el analisis utilizando las
componentes principales calculadas, obtenemos el mismo resultado (Anexo 2). Al
haber encontrado diferencias significativas relacionadas con el morfo naranja
(Orange: X + SEM = 0.019 + 0.003, White: X + SEM = 0.030 + 0.003, Yellow: X *
SEM=0.031 + 0.004), separamos la muestra en tres submuestras por morfo y
reanalizamos para ver si dentro de cada morfo existia relacién entre manchas UV y
habilidad competitiva. Solo se encontr6 una diferencia: en los individuos de morfo
blanco, SVL tiene relacién significativa con F.Ab. (t = -2.633, gl. =2, N =20, P =
0.0169). También repetimos el analisis eliminando todos los combates donde hubiese
participado un individuo naranja y recalculando las habilidades competitivas. En este
segundo analisis (67 peleas, 39 individuos) tampoco se encontro ninguna variable de

las manchas UV que tuviese relacion con la habilidad de lucha.
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Figura 11: A) Gréfico de las medias de la habilidad competitiva individual (F.Ab.) respecto de los tres morfos (las
barras de error indican el error estandar de la media). Encontramos diferencia significativa entre los tres morfos
debido a la menor habilidad de lucha de los individuos de coloracion ventral naranja. Los asteriscos indican
comparaciones planeadas significativas. B) Diagrama de violines donde puede verse las diferencias entre morfos
en la densidad de individuos a lo largo del rango de habilidades de lucha calculados en toda la muestra. La mayor
parte de los naranjas se acumula en valores muy bajos.

Predictores del indice de agresividad del ganador (IogAS_W)

En el GLM-M calculado para encontrar un ajuste entre la agresividad mostrada
por el ganador y las caracteristicas de las manchas de color del rival, ninguna de las
variables de color presento coeficientes significativos (ni tampoco el tamafio corporal).
El mejor predictor de la agresividad del ganador resulto ser la agresividad del perdedor
(t=5.6,9.. =5, N=76, P <0.0001) (Anexo 2). Tampoco encontramos relacion entre
el logAS_W vy las caracteristicas del propio ganador (Anexo 2). Ambos modelos se
repitieron utilizando los PCAs con idéntico resultado negativo. No existe tampoco
diferencia significativa en la agresividad empleada por el ganador segun la pareja de
morfos enfrentada (i.e. Orange x Orange = 00, Yellow x Orange = yo, etc.) (F = 0.268,
g.l. =5, N=76, P =0.929). El grafico de medias parece sugerir que, si bien no existen
diferencias en las medias, podrian existir en la variabilidad entre los distintos tipos de
combate (Fig. 12). La hipotesis no resiste un test de Bartlett (Bartlett's K2 = 2.969, g.l.
=5 N =76, P =0.705) pero puede deberse al muy dispar tamafio muestral entre
peleas intramorfo e intermorfo (0o = 6, ww =7, yy =7, wy =19, wo = 20, yo = 17).
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Figura 12: Gréfica de las medias del
logaritmo del indice de agresividad del
ganador respecto de las diferentes
combinaciones de morfos enfrentadas.
Las barras de error indican el error
estdndar de la media. Se aprecian
diferencias gréficas en variabilidad, pero
el test de Bartlett no apoya estas
diferencias probablemente debido a los
diferentes tamafios muestrales para
combates intramorfo e intermorfo.
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Discusioén

En contra de nuestras predicciones, no hemos encontrado ninguna relacion
entre la habilidad de lucha y las variables cromaticas del OVS-UV, pero en cambio
hemos encontrado un sesgo morfo-especifico asociado al polimorfismo en la
coloracion ventral de los machos de Podarcis muralis. Segun nuestros resultados los
individuos de coloracion ventral naranja son competitivamente inferiores a los de los
otros dos morfos. Estos resultados son inesperados porque hasta ahora la evidencia
disponible apuntaba a que en P. muralis la coloracion ventral, pese a relacionarse con
algunas caracteristicas fisiologicas (Sacchi et al. 2007), reproductivas (Galeotti et al.
2013) y de orientacion espacial (Scali et al. 2013), no desempefiaba ningun papel

sefalizador en las peleas de machos (Sacchi et al. 2009).

Los resultados de experimentos realizados en cautividad deben tomarse con
precaucion: es de vital importancia un disefio experimental que repercuta en un
comportamiento “normal” de los animales en las condiciones del laboratorio. Periodos
de adaptacién al laboratorio largos ayudan a que los ejemplares perciban su entorno
si no como algo natural, si familiar. Al realizar experimentos en los que tratamos de
medir la competitividad, debemos asegurarnos de que los mismos comportamientos
de dominancia, territorialidad y agresividad que los animales muestran en libertad se
reproducen en cautividad al final del periodo de aclimatacion, y en los experimentos

de combates programados (Fig. 13).
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Figura 13. Secuencia de fotogramas de uno de los combates
realizados en el laboratorio. Los animales se comportaron con
normalidad durante los combates, mostrando los
comportamientos agonisticos de sefializaciéon visual y de
agresion fisica tipicos de la especie.

Manchas UV en las escamas
ventrales externas (OVS-UV)

Los resultados obtenidos
descartan un papel directo de las
manchas UV en las escamas ventrales
externas (OVS) sobre el resultado de
las peleas de machos de Podarcis

muralis, al menos en las condiciones de

laboratorio ensayadas y con una
muestra formada por exclusivamente
por animales relativamente grandes y de tamafio
uniforme. Tampoco encontramos apoyo a la idea de

un coste social de las sefiales sugerida en Pérez i de

Lanuza et al. (2014a), ya que la agresividad del
ganador no se relaciona con caracteristicas cromaticas del perdedor. Esto puede
deberse a que la variabilidad muestral en cada una de las caracteristicas del OVS-UV
es solo una pequefia fraccion de la presente en el conjunto de la poblacion. De hecho,
el rango que representa nuestra muestra comprende solo un 60% del rango de Pérez
i de Lanuza et al. (2014a) para color y pureza, y un 44% para brillo. Respecto del
coste social, conviene recordar que el disefio experimental se optimizé evitando
capturar a los animales de tamafio menor al umbral marcado por la interaccion entre
BF y OVSHue (65 mm). Por debajo de este umbral, los animales de mayor calidad
muestran coloraciones desplazadas hacia el azul, mientras que por encima del umbral
los animales mas competitivos muestran coloraciones desplazadas hacia el UV.
Gracias al sesgo de captura nos aseguramos de utilizar animales adultos (con
experiencia en competencia intrasexual) y en los que la relacién entre BF y OVSHue
va en la misma direccién. Sacrificamos asi opciones de detectar evidencias del coste
social por un disefio experimental mas adecuado para encontrar una relacion entre el
OVS-UVy el resultado del combate. Un interesante trabajo futuro centrado en el coste
social seria repetir el experimento incluyendo animales por debajo del umbral, y
enfrentando cada contendiente a individuos de su propia clase de edad y de la otra.
Este disefio incorporaria mucha mas variabilidad en las manchas OVS-UV al

experimento y nos permitiria examinar la relacién entre el OVS-UV del perdedor y la
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agresividad del ganador (y por tanto la existencia o no de un coste social del OVS-

UV), controlando el efecto de la clase de edad.

Los resultados negativos de este estudio respecto del OVS-UV no bastan para
descartar su funcion en un contexto comunicativo, ya que este tipo de manchas
mantiene una relacion compleja con indicadores de la calidad individual en P. muralis
(fuerza de mordida y condicion fisica, Pérez i de Lanuza et al. 2014a) y presenta
propiedades cromaticas ajustadas al sistema visual de la especie que favorecen su
deteccidn tanto en esta especie (Pérez i de Lanuza 2012) como en otras especies del
género Podarcis (Marshall & Stevens 2014). Ademas, experimentos recientes en los
que se manipuld la reflectancia de las OVS-UV han confirmado que éstas guardan

relacion con el éxito reproductivo de los machos en semilibertad (en prensa).

Teniendo en cuenta la mayor conspicuidad de las manchas OVS-UV en
machos respecto a las de las hembras (Marshall & Stevens 2014; Pérez i de Lanuza
2012), asi como la asociacion hallada en lacértidos entre dimorfismo sexual y
dicromatismo sexual (Pérez i de Lanuza et al. 2013b), es posible que las manchas
UV actuen en contextos relacionados con la seleccion intrasexual, pero que el disefio
experimental no nos haya permitido apreciarlo. El funcionamiento de la sefial en la
naturaleza podria consistir en que el macho portador de unas manchas grandes y/o
con unas propiedades cromaticas particulares (e.g. de un color ultravioleta muy puro)
puede ser visto desde una mayor distancia, amedrentando a posibles usurpadores y
ayudandole a defender su territorio. En la naturaleza, los avistamientos entre machos
rivales suelen derivar en persecuciones, muchas veces de varios metros, pero en las
gue raramente hay un contacto fisico prolongado. En un escenario como el que se
fuerza en condiciones experimentales, en el que los machos se encuentran confinados
en la arena de combate en un espacio mucho mas reducido del que no pueden
escapar, podriamos no estar observando el efecto de estas manchas sobre el
resultado del combate porque la situacion de partida ya ha superado la ventana de

accion de la sefal.

Con la informacion recabada hasta ahora acerca de las manchas OVS-UV,
parece que éstas también pueden estar actuando como indicadores de calidad en el
contexto de de la seleccion intersexual. Las manchas UV analizadas podrian funcionar

como sefales sexuales secundarias dirigidas a las hembras, aunque hay que tomar
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esta idea con precaucion ya que no existe consenso en la literatura acerca de la
existencia de eleccion de pareja por parte de las hembras en lagartos. Existen
numerosas referencias rechazando esta hipétesis (Lailvaux & Irschick 2006;
Hamilton & Sullivan 2005; Lebas & Marshall 2001). Martin & Lopez (2006)
encontraron que los machos de Podarcis hispanica (sensu lato) eran capaces de
discriminar las diferencias en las marcas quimicas dejadas por machos procedentes
de altitudes distintas, mientras que las hembras eran incapaces. Las hembras de P.
guadarramae lusitanica y P. bocagei ni siquiera muestran preferencia por las marcas
quimicas dejadas por machos de su especie respecto de manchas heteroespecificas,
mientras que los machos si que son capaces de discriminarlas (Barbosa et al. 2006).
Por otra parte, no faltan estudios donde se han encontrado distintas formas de
preferencia por parte de las hembras (Olsson et al., 2011; Olsson & Shine, 1998).
En Podarcis hispanica (sensu lato) las hembras prefieren descansar sobre ladrillos
utilizados por machos con unas particulares sefiales quimicas (L6pez & Martin 2005).
Las hembras de Lacerta viridis prefieren machos en los que se ha incrementado
artificialmente la reflectancia UV de sus cabezas (Bajer et al. 2010). En Podarcis
melisellensis las hembras, sin embargo, prefieren las marcas quimicas de los machos
de mayor tamafio corporal y que presentan una mejor condicion fisica, pero con menor
fuerza de mordida (Huyghe et al. 2012). Comprobar experimentalmente la relacion
entre las manchas UV de machos de P. muralis y la preferencia por parte de las
hembras constituye por tanto uno de los siguientes pasos en el estudio de las posibles

funciones de estas manchas.
Coloracion ventral polimérfica

La menor habilidad de lucha asociada a los individuos de coloracion ventral
naranja encontrada en este estudio contradice los resultados de un trabajo anterior
realizado con poblaciones policromaticas de Podarcis muralis italianas (Sacchi et al.
2009). En ese estudio se realizaron combates programados en el laboratorio para
comprobar la importancia del tamafo, residencia y morfo sobre le resultado del
combate. Atendiendo a la evidencia disponible, el disefio no era el mas adecuado para
abordar la cuestién planteada: incorporaba demasiados factores decisivos para el
resultado del combate que podrian haber encubierto la importancia del morfo (efecto
residente-intruso: Ligon & McGraw 2013; McEvoy et al. 2013; Carazo et al. 2008;
Stapley & Whiting 2006; Healey et al. 2005; Olsonn & Shine 2000; Whiting 1999,
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diferencias de tamafio muy pronunciadas:; Sacchi et al. 2009; Whiting et al. 2006;
Jenssen et al. 2005; Lailvaux et al. 2004). Cada macho se enfrentaba en seis dias
consecutivos primero como intruso y después como residente a un individuo de cada
morfo. Con este disefio, los autores concluyeron, al contrario que en nuestro estudio,
gue no existen diferencias en la habilidad competitiva asociadas a la coloracion ventral

de los contendientes.

Probablemente esta diferencia en los resultados se deba a que en nuestro
disefio el factor residente/intruso ha sido anulado (Fig. 14). Existen precedentes en la
literatura donde la homogeneizacion de las condiciones de residencia en el disefio
experimental ha permitido que afloraran efectos previamente ocultos por la
importancia del factor residente. Olsson (1993) realizé peleas entre machos de
Lacerta agilis en las que uno de los contendientes acababa de copular con una hembra
(presente durante el encuentro) y el otro era un macho recién llegado. EI macho
emparejado gand en todas las ocasiones. Sin embargo, cuando ambos rivales
llegaban al enfrentamiento en las mismas condiciones de residencia, la evaluacion del
rival cobré6 mayor protagonismo (Olsson & Shine 2000; Olsson 1994a). Las peleas
tenian lugar en un terrario dividido por una divisoria opaca en el que cada mitad
replicaba su terrario usual del laboratorio. De esta forma la situacion respecto a su
identidad como residente o intruso se igual6. En combates programados de esta
forma, los machos de L. agilis con manchas de color de mayor tamafio tendian a
mostrar un comportamiento mas agresivo y a ganar un mayor numero de peleas, y la
duracion del combate mantenia una relacion negativa con la asimetria de tamafio en
la sefial entre ambos rivales (Olsson 1994b). También en iguanidos la ausencia de
efecto residente/intruso afecta al desenlace del combate: los machos de Anolis
carolinensis de tamario reducido (probables perdedores) muestran mayor iniciativa y
agresion cuando ninguno de los dos contendientes actiia como residente (Jenssen et
al. 2005).

Ademas, en su estudio con P. muralis, Sacchi et al. (2009) midieron la
agresividad de varios machos durante interacciones agonisticas con un indice de
agresividad (AS: Aggressive Score), y cuantificaron la diferencia entre la agresividad
mostrada por ganador y perdedor en cada combate (CS: Contest Score), no
encontrando diferencias en ninguna de las dos variables respecto del morfo. Este

analisis se centra en la agresividad de los contendientes, no en el resultado del
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combate. Los resultados obtenidos en este estudio permiten concluir que no hay un
morfo mas agresivo que otro, y que la agresividad del ganador no aumenté hacia
determinados morfos, pero es insuficiente para analizar la funcién de la coloracién

ventral sobre el resultado del combate.

Existen otros dos trabajos que describen diferencias de habilidad de lucha
asociadas al polimorfismo y en ambos el disefio anula el efecto de residencia. En la
especie bimérfica Ctenophorus pictus (Agamidae) los individuos con la cabeza rojiza
ganan la mayor parte de los combates contra los individuos amarillos (Healey et al.
2007). En las poblaciones trimorficas de P. melisellensis son los individuos naranjas
los que tienden a vencer en méas ocasiones que los de coloracion ventral amarilla o
blanca (Huyghe et al. 2012). Ambos estudios refuerzan la idea de que los colores
rojizos (i.e. que presentan una reflectancia mas segada hacia longitudes de onda
larga) caracterizan a los ganadores en enfrentamientos fisicos (Healey et al. 2007,
Hill & Barton 2005). Sin embargo, nuestros resultados describen el fendmeno
contrario: son los machos naranjas los que muestran menor habilidad competitiva que
sus rivales de los otros dos morfos. Esta diferencia sugiere que debemos tomar con
cautela las explicaciones simplistas y generalistas (i.e. “colores rojizos indican
dominancia”) e incorporar nuevos datos de otras poblaciones y especies para detectar

si existe una tendencia general.

Male-Male Combats in a Polymorphic Lizard: Residency
and Size, but not Color, Affect Fighting Rules
and Contest Outcome

Roberto Sacchi’, Fabio Pupin’, Augusto Gentilli', Diego Rubolini®, Stefano Scal®, Mauro Fasola®,
and Paolo Galeotti'*

Residente-Intruso, P. muralis

Female lizards ignore the sweet scent of success: Male characteristics implicated
in female mate preference

Katleen Huyghe**, Bieke Vanhooydonck?, Anthony Herrel®, Zoran Tadi¢¢, Raoul Van Damme*

Sin residente, P. melisellensis

Este estudio

Sin residente, P. muralis

Figura 14. Repaso de los tres trabajos que han buscado diferencias en habilidad competitiva asociadas al
polimorfismo en coloracion ventral en el género Podarcis. La ausencia de efecto residente favorece la deteccion
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de diferencias entre los morfos, en ambos casos relacionadas con los individuos naranjas, pero en un sentido
contrario en este estudio y el de Huyghe et al. (2012). La discordancia puede deberse a tratarse de dos especies
distintas o al distinto uso que los animales hacen de los colores a su disposicion.

Hasta ahora, el polimorfismo en P. muralis se ha relacionado con diferencias
inmunologicas (Sacchi et al. 2007), de fertilidad (Galeotti et al. 2013) y de orientacion
espacial (Scali et al. 2013). El trabajo de Pérez i de Lanuza et al. (2013a) en el que
se demuestra la prevalencia de parejas homomoérficas, constituye una base firme para
asegurar la participacion del morfo en la eleccion (directa o indirecta) de pareja. Uno
de los mecanismos (relacionado con el apareamiento asociativo/concordante) por los
que el policromatismo podria perpetuarse es la asociacion de cada uno de los distintos
morfos con combinaciones especificas de caracteres adaptativos. Estos sindromes
fenotipicos podrian corresponder a distintos picos en el paisaje adaptativo de la
especie, y el apareamiento asociativo podria verse favorecido como estrategia para
evitar el coste de criar hibridos con combinaciones de genes de una eficacia menor.
De esta forma, los individuos pueden ver incrementado su éxito reproductivo al
sefalizar mediante la coloracion ventral ser portadores de una determinada
combinacion de genes especialmente adaptativos cuando se dan juntos. La presencia
de esta sefal resulta beneficiosa para ambos sexos, al permitirles reconocerse entre
ellos (efecto barba verde, Gardner & West 2010; Dawkins 1976) y ahorrarse parte
de los costes derivados de la busqueda de pareja. Ademds, el apareamiento
concordante preferencial deberia relajar la competencia entre individuos de morfos
distintos e incrementarla entre los del mismo morfo. Si este es el caso, los machos
deberian adoptar una distribucién espacial en mosaico segun el morfo, puesto que los
vecinos heteromérficos no son competidores tan importantes por las hembras como
otros machos homomorficos. Si ademas el acoso por parte de los machos constituye
una presion selectiva mayor que los posibles beneficios de la poliginia, esta

distribucidon en mosaico también les beneficia a ellas.

Aunque este mecanismo ofrece una explicacion para el mantenimiento del
polimorfismo en la especie, si el flujo génico entre los morfos se reduce pueden darse
procesos de especiacion incipientes (Gray & McKinnon 2007). La fraccién de
apareamientos heteromorficos en P. muralis (38.5%) no es despreciable, por lo que
es improbable que este sea el Unico mecanismo responsable de la existencia de
coloraciones ventrales alternativas (i.e. sesgo en la depredacion del “morfo raro”).

Pero entonces ¢qué presiones evolutivas favorecen la interaccién heteromorfica?
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Posiblemente, el emparejamiento asociativo/concordante sea una estrategia con
costes y beneficios para ambos sexos que no siempre convenga adoptar (condition
dependent). Los sindromes fenotipicos asociados a cada morfo podrian relacionarse
con distintas estrategias de comportamiento (adaptativos pero incompatibles) para la
interaccion con otros morfos. En la interaccion intersexual, el incremento en la
fecundidad asociado a algunos de los emparejamientos de distinta coloracion ventral
(Galeotti et al. 2013) puede estar detras de esta tasa elevada de parejas
heteromorficas, sugiriendo que las coloraciones ventrales alternativas cumplen una
funcion compleja en la formacion de la pareja. En el caso de la interaccion intrasexual,
este estudio aporta evidencias de que, ademas de su funcién en la formacion de la
pareja y su probable funcion como amplificador del OVS-UV, el polimorfismo participa
de forma directa en los combates entre machos. Al detectar menor habilidad de lucha
en los machos naranjas, podemos haber encontrado un atisbo del sindrome fenotipico
asociado a este morfo. Este sesgo podria explicarse por un. menor interés en la
obtencion y defensa de un territorio por parte de los machos naranjas, entre muchos
otros motivos. Este hallazgo abre la puerta a la posibilidad de encontrar diferencias
comportamentales morfo-especificas sometidas a selecciébn dependiente de

frecuencia en machos que contribuyan a perpetuar el polimorfismo.
Conclusiones

En este estudio hemos comprobado experimentalmente la posible relaciéon de
dos manchas de color presentes en Podarcis muralis (mancha OVS-UV, coloracion
ventral) sobre el resultado de conflictos entre machos. No hemos encontrado ninguna
propiedad croméatica de las OVS-UV (propias o del rival) que podamos relacionar ni
con la habilidad competitiva, ni con la agresividad del ganador. Por el contrario, la
coloracién ventral si parece desempefiar un papel: los machos con el vientre
anaranjado presentan habilidad competitiva significativamente menor que los
ejemplares pertenecientes a los otros dos morfos. Aunque en este trabajo hemos
analizado la variabilidad natural en las manchas estudiadas, la manipulacion de las
propiedades cromaticas ofrece un marco experimental inexplorado interesante para
trabajos futuros, y de gran utilidad para detectar la participacién de las sefales

visuales en distintos contextos.

29



Respecto de la mancha OVS-UV, existen evidencias en la literatura (Marshall
& Stevens 2014; Pérez i de Lanuza et al. 2014a; Pérez i de Lanuza et al. 2013b)
como para no descartar su funcion como sefial croméatica indicadora de la calidad
individual. Debido al disefio de la arena de combate, es posible que el punto de partida
de los enfrentamientos superase la ventana de accién de la sefial visual OVS-UV, o
que la sefial actie en otros contextos (i.e. eleccién de pareja) pero no en el contexto

de las peleas entre machos.

Los resultados positivos asociados a la coloracion ventral son inesperados e
interesantes, y sugieren que este caracter cromatico podria tener una funcion
comunicativa en el contexto agonistico, pero deben contextualizarse con las
condiciones artificiales donde se han obtenido. Apuntamos a la ausencia de efecto
residente-intruso en los experimentos como responsable de una mayor importancia
de la evaluacion del rival durante los combates, lo que permitié el afloramiento de un
sesgo morfo-especifico en la habilidad competitiva ignorado en un estudio anterior
(Sacchi et al. 2009). Este sesgo se da pese a la ausencia de diferencias significativas
en rasgos directamente relacionados con la agresion fisica (BF, BCI), en los animales
ensayados. La derrota mayoritaria de los machos naranjas en experimentos de
enfrentamientos sin residente e intruso puede responder a un menor interés de estos

en la obtencién y defensa de un territorio, entre otros motivos.

En cualquier caso, los resultados obtenidos en este estudio deben incorporarse
al conocimiento existente sobre teoria de conflictos, sefializacidn visual agonistica y
comunicacion en Podarcis muralis para tratar de obtener una explicacion integrativa

del polimorfismo y la coloracion UV en esta especie.
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Anexo 1: Diferencias en variables segun morfo

Comparaciones planeadas

Variable Morfo Media SEM  ANOVA P-valor
respecto del menor
o 6770 044 e 0.8040
2,60 = L o=w )
SVL W 67.75 0.39 P = 0.168 o<y 0.0807-
Y 68.68 0.45
(0] 0.00513 0.00559 E.  —2858 0.0415*
w . . S, oo '
BCI 0.00502 0.00411 P = 0.0658- y<w 0.0429 *
Y -0.01068 0.00616
(0] 0.0189 0.0032 . 3337 0.0421
2,60 = O- o<w ) ’
F.Ab. W 00203 00032 5oL ~00) o<y 0.0218 *
Y 0.0309 0.0043
(o) 367.1540 1.7338 F. - =0.088 0.900
) W . . 2,59 = Y. o=w )
OVS-Hue 367.4420 1.6870 [’ o=y 0.682
Y 368.1144 1.4158
(0] 0.3618 0.0080 . 1349 0.477
2,50 = L. y=o '
OVS-ucv W 0.3727 0.0092 P = 0.268 y=w 0.108
Y 0.3533 0.0073
(@] 34264.05 780.58 E 2807 0.525
) Wi . . 2,59 = £. w=o0 '
OVS-Qt 33478.88 907.86 P = 0.0691. w<y 0.025 *
Y 36386.44 964.97
(0] 0.296 0.027
Blue/OVS F2,50 = 2.406 w<o 0.0326 *
Surf. W 0.230 0.017 P = 0.0995 w=y 0.3257
Y 0.260 0.019

Valores medios de las distintas variables cromaticas y de calidad medidas en los 60 machos

de la muestra (59 machos para las variables del OVS-UV). La intensidad del color verde en

la columna “Morfo” indica la magnitud relativa de la media respecto de los otros morfos

(mayor intensidad, mayor media). Adicionalmente, se indica el P-valor de un analisis de

varianza (ANOVA) para cada variable con el morfo como factor (a priori), y los p-valores de

dos comparaciones planeadas respecto del menor (a posteriori).
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Anexo 2: Modelos calculados

F.Ab ~ Morfo + SVL +OVS-Hue*SVL+ OVS-C,*SVL + OVS-Qt*SVL + Blue/OVS

*

Modelo Surf.*SVL

F.Ab ~ Morph + SVL + PC1*SVL + PC2*SVL + PC3*SVL

M. final ANOVA Factor Coef. SEM P-val Rango
Resultados FAb~  t,¢=3337 MorPh(0) 00189 0.0035 o 0451e

Morph P = 0.0428* Morph(w) 0.0293  0.0035 0<y=0.0218* (0;0.07036)

' Morph(y) 0.0309  0.0036 '

logAS.W ~ logAS.L + SVL.W*SVL.L + OVS-Hue.L + OVS-Cyy.L + OVS-Qt.L +

Modelo Blue/OVS Surf.L + (1]W) + (1|L)

logAS.W ~ l0gAS.L + SVL.W*SVL.L + PC1.L + PC2.L + PC3.L + (1|W) + (1[L)

M. final ANOVA Factor Coef. SEM P-val Rango
Resultados logASW~ t,4=5.6 (0.699;
logAS.L P < 0.0001 logAS.L  0.60720 0.10843 6.74e-07 2.538)

l[0ogAS.W ~ logAS.L + SVL.W*SVL.L + OVS-Hue.W +OVS-Cyy.W + OVS-Qt.W +

Modelo Blue/OVS Surf.W + (1|W) + (1]L)

logAS.W ~ 10gAS.L + SVL.W*SVL.L + PCL.W + PC2.W + PC3.W + (1|W) + (1|L)

M. final ANOVA Factor Coef. SEM P-val Rango
Resultados logASW ~ t, 4=5.6 (0.699;
logAS.L P < 0.0001 logAS.L  0.60720 0.10843 6.74e-07 2.538)

Modelos lineales generalizados realizados en este estudio. El morfo es el Unico factor
relacionado significativamente con la habilidad competitiva (F.Ab.) calculada con el modelo
Bradley-Terry. Las comparaciones planeadas revelan que la habilidad competitiva de los
machos de vientre naranja es mucho menor que la de los de los individuos de vientre blanco (P
= 0.0421) y amarillo (P = 0.0218). El indice de agresividad del perdedor (AS.L) es el Unico
predictor significativo en los dos modelos lineales generalizados mixtos (GLMM) calculados a
partir de los indices de agresividad del ganador (76 peleas). No encontramos evidencias de un

ajuste de la agresividad en el combate relacionado con ninguna de las variables de color.
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