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ABSTRACT

We have checked the differences among populations of the Pyrenaean
Mountain Lizard (‘L.” bonnali) in the Maladeta and Aigliestortes area. There are dif-
ferences among populations, specially from the Montanyé de Llacs one in front the

other samples.

Also we have checked the possible relationship among the degree of differen-
tiation among populations and several geographic and geologic parameters. We
have found a slight relationship among differentiation and orographic distances
(this is, along the mountain axis), but a moderately good correlation of the pholido-
sis (number of scales) with the fissuration degree of the rock. The possible causes

are discussed.

INTRODUCCION

A pesar de ser una especie practica-
mente desconocida durante mas de 50
anos (una reconstruccién histérica del
conocimiento de este grupo en los
Pirineos se encuentra en ARRIBAS [1995
y 1996]), el conocimiento de las localida-
des de la lagartija pirenaica ha experi-
mentado un subito auge en la dltima dé-
cada, fruto de la prospeccion a lo largo
de 8 anos de la Cordillera Pirenaica por
parte del autor de estas lineas.

El resultado de dicha prospeccion
se plasma, enmarcado en el estudio de

todas las lagartijas de alta montafna de
Europa y Cercano Oriente (ARRIBAS,
1996 y en prensa), en la quintuplicacién
del nimero de cuadriculas conocido
para esta especie (véase el adelanto en
cuadriculas 20 x 20 en ARRIBAS &
MARTINEZ-RICA, 1997).

Por lo que respecta a Cataluia,
desde MARTINEZ-RICA (1979) hasta
ARRIBAS (1995) no se habia afadido
ninguna localidad mas para ‘L.’ bonnali,
que sblo era conocida del Gran
Encantat y del Montany6 de Llacs. Este
ultimo trabajo, asi como ARRIBAS
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1996) anaden nuevas localidades tanto
en el Macizo de la Maladeta (donde es
citada por primera vez) como en la zona
del Parque Nacional de Aiglestortes y
su periferia, donde se amplia el niimero
de localidades conocidas. Otros traba-
jos recientes, como LLORENTE et al.
(1995), no aportan en realidad localida-
des nuevas, afiadiendo alguna confu-
sion al ubicar incorrectamente algunos
puntos y asimilar cuadriculas pertene-
cientes a ‘L.’ aranica y otras de fondo
del valle de la Garona y de dificil inter-
pretacion a esta misma especie.

En el presente trabajo se analiza so-
meramente la variabilidad de la especie
en su limite este, de donde existen sos-
pechas de diferenciaciones locales sig-
nificativas (ARRIBAS, 1996), y se efec-
tia un primer intento de estudio de la
posible variacién paralela entre algunos
parametros geograficos y geoidgicos,
con sus correspondientes hipétesis bio-
geograficas; asi como del grado de di-
ferenciacién de las poblaciones de es-
tos saurios en la zona.

MATERIAL Y METODOS

Se han estudiado un total de 70 in-
dividuos de ‘Lacerta’ bonnali proceden-
tes de la zona del Batdlito de la Malade-
ta y zonas cercanas, que constituyen el
limite este de distribucién de la especie
(ARRIBAS & MARTINEZ RICA, 1997).

Material estudiado:

Los ejemplares, procedentes de las
prospecciones del autor y de la colec-
cién del CPE (Centro Pirenaico de Eco-
logia, Jaca), se desglosan de la siguiente
manera: 17 ejs. de la zona del Estany de

Llauset, 15 ejs. del Port de la Picada-
Coll del Infern, 13 ejs. del Port de Benas-
que, 10 ejs. del Estany de Cavallers, 8
€js. del la zona del Montanyé de Llacs y
7 ejs. de la zona del Port de Filia.

Caracteres estudiados:

Se han tomado 7 caracteres de foli-
dosis sin dimorfismo sexual, para poder
unir ambos sexos en una sola matriz de
datos:

-Gr. supraciliares (suma de am-
bos lados): Niamero de pequefios gra-
nulos entre las escamas supraoculares
y las supraciliares.

-Gularia: Numero de escamas
en linea recta entre la sinfisis mandibu-
lar y el collar.

-Dorsalia: NOmero de escamas
dorsales transversales en el centro del
dorso. .

-Femoralia (suma de ambos la-
dos): Numero de poros femorales.

-Lamellae: Numero de lamelas
subdigitales bajo el 4° dedo del pie.

-Circumanalia: Numero de es-
camas que rodean la placa anal.

Meétodos de estudio:

Se ha realizado mediante técnicas
muitivariantes, concretamente mediante
Analisis Canodnico de Poblaciones (o
Discriminante Candnico) que es un mé-
todo para la representacién de pobla-
ciones a lo largo de ejes ortogonales
(ejes candnicos) con maximo poder dis-
criminativo y minima pérdida de infor-
macién en base a la distancia de Maha-
lanobis entre poblaciones (CUADRAS,
1981).

Posteriormente se ha efectuado un
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andlisis aglomerativo (cluster) mediante
el método UPGMA (unweighted pair-
group method using arithmetic avera-
ges) para expresar la relacion de simili-
tud entre las poblaciones.

Por ultimo, se ha contrastado el
grado de diferenciacion de las pobla-
ciones con una serie de parametros
geograficos:

-Distancia en linea recta: El gra-
do de diferenciacién es funciéon unica-
mente de la distancia que las separa
(variacion clinal).

-Distancia orogréfica: Distancia
entre las poblaciones siguiendo las cres-
tas, es decir, las zonas altas. El modelo
se corresponderia con una unica area de
refugio glaciar y una posterior expansion
siguiendo las zonas altas.

-Distancia maxima hipsométri-
ca: Distancias entre las poblaciones
pasando por el fondo de los valles. La
hipbtesis asociada seria la de la exis-
tencia de un refugio en las zonas bajas
y una diferenciacion postglaciar ‘in situ’.

-Tipo de roca: ignea, silicea se-
dimentaria o caliza sedimentaria. Im-
portante desde el punto de vista de la
termorregulacion.

-Edad de la roca: Valorada se-
gun su antigliedad.

-Morfologia de la roca: valorada
segun su grado de fisuramiento y me-
teorizacién.

Las tres ultimas variables, dado que
no constituyen distancias en si compa-
rables con la matriz de distancias mor-
folégicas entre poblaciones, las hemos
convertido en una matriz de disimilitu-
des mediante el uso de un indice de di-
similitud cuantitativo entre las distintas
localidades (En este caso hemos utiliza-

do la distancia euclidea).

Para la comparacién entre la matriz
de distancias morfolégicas (D. de Ma-
halanobis) entre las poblaciones, y las
matrices de disimilitud entre localidades
para todos los parametros arriba indica-
dos, hemos utilizado el Test de Mantel
(ver por ej. MANTEL, 1967; DIETZ,
1983; LEGENDRE & FORTIN, 1989;
MANLY, 1986, 1991). La ausencia de
independencia entre las distintas celdas
de las matrices impide calcular la signi-
ficacion estadistica mediante las técni-
cas habituales.

El test de Mantel se basa en la ge-
neracion de matrices por permutacio-
nes aleatorias (99 en nuestro caso) de
cada una de las matrices originales,
para generar la distribucién esperada
del estadistico (Z de Mantel) y poder es-
timar la probabilidad de asociacidn en-
tre estas matrices originales. Hemos
obtenido para cada dos matrices com-
paradas el coeficiente de correlacion
entre ellas (r de Pearson asi generado)
(= Estadistico Z normalizado de Mantel)
y el test de Mantel con su probabilidad,
que nos expresa la probabilidad de que
el grado de relaciéon expresado por el
coeficiente de correlacion sea simple-
mente debido al azar.

RESULTADOS

El analisis canénico de poblaciones
nos muestra las diferencias entre las
muestras estudiadas. El MANOVA nos
revela diferencias entre las poblaciones
para los caracteres estudiados: F =
3.59, con 30 y 238 g.d.l.; Lambda de
Wilks = 0.22. La regién critica, con ni-
vel de significacién 0.05 es el conjunto
de muestras cuya F es mayor que 1.50,
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Eje 1 Eje 2 Eje 3
Valores propios 9.47 2.50 1.18
Porcentajes
acumulados 71.4 90.3 99.1
Gr. Supraciliares -0.038 0.458 -0.112
Gularia 0.026 0.035 0.526
Dorsalia 0.2i 0 -0.071 0.692
Femoralia 0.379 0.310 0.369
Lamellae -0.406 0.574 0.608
Circumanalia 0.542 0.415 0.162

en consecuencia se rechaza la hipétesis
nula y se acepta que en efecto existen
diferencias entre las poblaciones.

La estructura factorial de las varia-
bles candnicas es:

Los dos primeros ejes explican el
90.3 de la variabilidad total (Eje 1: 71 4;
Eje 2:18.9). Ver fig. 1.

El eje 1 nos separa las poblaciones
de Montanyé y Filia en la parte negativa
del eje respecto al resto de muestras,
que quedan en la parte positiva. La po-
blacién de Montanyé de llacs, que es la
que queda mas separada del conjunto
se caracteriza especialmente por un ng-
mero muy alto de lamelas subdigitales y
bajo de escamas circumanales.

El eje dos separa algo a todas las
poblaciones pero sin que destaque nin-
guna de ellas. Este segundo eje puede
interpretarse con un eje latitudinal, ya
que coincide grosso modo con la distri-
bucion latitudinal de las poblaciones es-
tudiadas. La muestra que peor coincide
en este esquema latitudinal es también
la de la zona del Montany6 de Llacs.

Las coordenadas de los centroides
y los radios de las regiones de confian-
Za a su alrededor son:

Eje1 Eje2 Eje3 Radio
Filia -0.985 -0.526 0.110 0.84
Montanyé -2.16 0.343 0.319 0.90
Cavallers 1.62 -0.277 0.719 0.96
Benasque 0.282 0.838 -0.424 1.11
Picada 1.04 0.605 -0.131 1.24
Llauset 0.197 -0.982 -0.593 1.32

Queda patente pues que existen di-
ferencias significativas entre las pobla-
ciones, especialmente por lo que res-
pecta a la zona del Montanyé de Liacs.
Ahora bien, scudl es la causa de estas
diferencias?. ;Se trata de una variacién
debida a rapida deriva genética en po-
blaciones pequefias, cada una de ellas
al azar, o se debe a la influencia de al-
gun parametro externo?.

Pasaremos a comparar ahora el
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grado de diferenciacion, expresado
como Distancia de Mahalanobis, res-
pecto a los parametros de tipo geogra-
fico y geolégico con los que deseamos
compararla.

Las distancias de Mahalanobis en-
tre poblaciones son:

Filia 0

Montanyé 2.27 0

Cavallers 729 149 0

Liauset 218 814 427 0

Picada 551 105 189 348 O
Benasque 3.79 6.81 4.37 3.39 082 0

Pasamos a comparar dicha matriz
de distancias con varios parametros
geograficos y geoldgicos, bajo la hipo-
tesis nula de que el grado de diferencia-
cién entre poblaciones no depende de
ningin parametro de los estudiados.

-Distancias en linea recta entre
las poblaciones.

La hipotesis de trabajo alternativa
es que existe relacion entre distancia y
grado de diferenciacion; o sea, que las
poblaciones geograficas estudiadas co-
rresponderian a una clina geografica,
hoy interrumpida. '

Sin embargo, debemos aceptar la
hipétesis nula de que no existe relacion
entre grado de diferenciacion y distan-
cia geografica en linea recta, ya que la
correlacion de ambas matrices (r 6 Z
normalizada de Mantel) es extraordina-
riamente baja (r = 0.06), ademas de po-

der ser facilmente producto del azar
(Test de Mantel, t = 0.24, p = 0.32).

-Distancia orografica entre
poblaciones.

La hipétesis alternativa es que existe
relacion entre la distancia a lo largo de
las crestas y el grado de diferenciacion
de las poblaciones. La hipétesis expli-
cativa seria que las distintas poblaciones
tienen un origen comun, y que su expan-
sién en la zona ha sido ya en tiempos
postgaciales y a través de las zonas de
alta montana, que habrian servido como
corredores a su dispersion.

No obstante, esta correlaciéon aun-
que baja (r = 0.27), parece ser cierta y
no deberse al azar (t de Mantel = 1.11,
p = 0.15). La correlacién es bastante
baja, pero la probabilidad de que se
deba al azar es sélo del 15 %.

-Distancia de maximo desnivel
hipsométrico entre poblaciones.

La hipétesis alternativa es que exis-
te relacién entre el grado de diferencia-
cion entre poblaciones y la distancia
que las separa atravesando los fondos
de valle. La hipétesis explicativa es que
la especie estaba refugiada en las zo-
nas bajas y su diferenciacion es funcion
del grado de alejamiento de la zona de
refugio glaciar.

La correlacion es de nuevo extre-
madamente baja (r = 0.02) y la probabi-
lidad de que esta correlacion sea debi-
da al azar es casi de la mitad ( t de
Mantel = 0.08, p = 0.47).

Por lo tanto se rechaza la posible
relacién entre la diferenciacion de las
poblaciones de lagartijas y la distancia
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desde un hipotético refugio en zonas
bajas.

-Tipo de roca.

La hipdtesis alternativa explicativa
es que las diferencias en folidosis serian
funcién de la diferente litologia de la
roca que constituye su habitat.

La correlacién es extremadamente
baja (r = 0.01) y la probabilidad de que
el grado de correlacién sea ademas
efecto del azar es casi la mitad (t de
Mantel = 0.51, p = 0.52). Por ello se re-
chaza la existencia de cualquier rela-
cién entre el tipo de roca y las diferen-
cias morfolégicas entre las poblaciones.

- Morfologia y grado de
meteorizacion de Ila roca.

La hipétesis alternativa es que la fo-
lidosis esta relacionada con caracteristi-
cas del medio que pueden influir en la
termorregulaciéon de los animales, como
el tipo de roca (cuyo color influye en la
termorregulacion) y el grado de meteori-
zacion de esta (que proporciona refu-
gios).

La correlacidon es bastante alta (r =
0.54) y ademas el test de Mantel nos in-
dica que esa correlaciéon no es fruto del
azar ya que la probabilidad de que sal-
ga una correlacion igual o mas alta por
puro azar es de sélo un 4 % (t de Man-
tel =2.16, p = 0.04).

- Edad de Ia roca.

La hipétesis alternativa es que la
edad de la roca, que es decir, su tipo y
situacion estan relacionados con las di-
ferencias en la folidosis entre las distin-
tas localidades.

- sentan diferencias entre si.

La correlacion es también aqui bas-
tante aita (r = 0.40) y parece que tam-
poco es debida al azar (t de Mantel =
1.589, p = 0.14).

DISCUSION

Parece evidente que las poblacio-
nes de la Maladeta y Aiglestortes pre-
Particular-
mente diferenciada aparece la muestra
del Montanyé de Llacs, como ya indica-
mos en ARRIBAS (1996 y en revision).

De hecho, parece que si tenemos
en cuenta el dendrograma de agrega-
cion de las poblaciones en funcién de
su distancia de Mahalanobis (fig 2), ex-
cepto la muy diferenciada poblacién del
Montanyé de Llacs, el resto de las po-
blaciones estudiadas pueden englobar-
se en un solo grupo.

Sobre la posibilidad de la diferen-
ciacion subespecifica de la poblacion
del Montanyé de Llacs se debe ser muy
prudente ya que el habitat, idéntico a
tantos otros sitios del Pirineo, no pare-
ce garantizar una diferenciacién tan
marcada respecto a otras poblaciones
como las del Port de la Picada y Coll de
I’Infern que habitan habitats muy simila-
res. Por otro lado parece muy llamativo
qgue poblaciones relativamente cerca-
nas como las de Cavallers sean tan dis-
tintas a las del Montanyé o Filia.

A pesar de que parece haber evi-
dencia de que el origen postglaciar de
‘L.” bonnali es Unico, no tenemos posi-
bilidad de saber si es un inmigrante
postglaciar a la zona o bien si se en-
cuentra aqui su origen desde el que co-
lonizé el Pirineo Central. Este es un
problema que abordaremos en un futu-
ro. No obstante, sea esta zona el ori-
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gen o el destino de la especie en su dis-
persion, el Analisis Canédnico de Pobla-
ciones (fig. 1) y el algoritmo de agrega-
cién (fig. 2) muestra que Cavallers es la
poblacién mas parecida a las de Picada
(Infern) y Benasque, que constituyen la
‘salida’ o ‘entrada’ hacia el Pirineo Cen-
tral.

Filia es sorprendentemente pareci-
do a Montanyé y Llauset, y sin embargo
Liauset resulta bastante diferenciado de
Montany®.

Si suponemos un origen pirenaico
central para ‘L’. bonnali, lo que tendria a
su favor la aparente dispersion de las
poblaciones en ésta parte mas oriental
de su distribucién (aunque cada vez se
encuentran mas poblaciones por lo que
la escasez parece ser mas defecto de
prospeccién que otra cosa), entonces,
desde el eje pirenaico central, podemos
imaginar una colonizacién directa a tra-
vés del Port de Viella y Port Vell de Toro
(donde no parece estar presente actual-
mente) hacia el Macizo de los Besiberris
(pob. de Cavallers). De aqui se coloni-
zaria el Port de Filia y al otro lado de la
Noguera Ribagorzana la zona de Llau-
set, aunque esto parece poco probable.
A la inversa, desde la Maladeta, podria
colonizarse la zona de Vallibierna (Llau-
set) y desde alli a Filia, aunque el pro-
blema de éste modelo es el mismo, que
fuera como fuere tendria de atravesarse
el valle de la Noguera Ribagorzana y se-
guiria sin explicarse la diferencia del
Montanyo de Llacs, que esta entre am-
bas poblaciones.

Nuestra opinién es que no puede in-
terpretarse directamente el grado de di-
ferencia morfoloégica como reflejo de
una diferenciaciéon secular y progresiva
que nos permita rastrear el origen y ru-

tas de comunicaciéon entre poblaciones.

No obstante aunque baja, nos pare-
ce significativo el hecho de que exista
una correlacion mucho mas clara entre
el grado de diferenciacion de las pobla-
ciones y las distancias orograficas (es
decir, siguiendo las lineas de crestas)
que con la de maximo desnivel desde
los fondos de valle o las distancias en
linea recta, lo que indica que, sea cual
fuere el lugar de refugio glaciar, la ex-
pansién ha tenido lugar preferentemen-
te por las crestas de montafia, a favor
de corredores de habitat apropiado en
alguin momento del Tardiglacial hasta
nuestros dias. Puede descartarse pues,
la presencia de refugios glaciares ‘in
situ’ en el fondo de los valles, como ya
parecia indicar la perfecta alopatria
(casi parapatria) de las tres especies de
Archaeolacerta (sensu lato) de los Piri-
neos en su zona de contacto en el Pa-
llars Sobira (ARRIBAS, 1996).

Sin embargo, la variabilidad morfo-
l6gica parece afectada por otros tipos
de factores que no la mera dispersion.

Se ha sugerido, aunque con resulta-
dos contradictorios, que los nimeros de
escamas corporales varian en funcion
de parametros ambientales como la
temperatura y la humedad (FOX, 1948;
FOX et al., 1961; OSGOOD, 1978; WER-
NER & SIVAN, 1993; VICENTE, 1992),
hecho que se suele ignorar en los estu-
dios taxonémicos, en los que se da mu-
cha importancia a los valores numericos
de folidosis. SOULE (1966) indica que
las poblaciones con problemas para
mantener temperaturas lo suficiente-
mente altas, tendrian escamas peque-
fias, numerosas Y lisas, mientras que en
zonas célidas, serian pocas, grandes y
mas imbricadas. Sin embargo, este mo-
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delo no se cumple en absoluto en Euro-
pa, donde son las especies de montaria
0 muy septentrionales las que presentan
escamas grandes e inferiores en nume-
ro. SCHMIDTLER (1986) encuentra en
los lagartos verdes de Turquia tenden-
cias mas similares a las que aparente-
mente se dan en nuestra zona, con va-
lores de folidosis mas altos en localida-
des cdlidas y oceanicas que en otras de
clima moderado y mas continental, aun-
que la variabilidad se da hacia los extre-
mos de distribucién, lejos de lo que de-
nomina el “centro climatico” de cada ta-
x6n, donde los valores si serian
estables. Esta variabilidad se daria soélo
entre ssp. o grupos de ssp. pero no se
sabe si se hereda o no, segln indica
este autor. Otros, como MARTINEZ
RICA (1977), arguyen que las especies
mas termdfilas tendran mayor namero (y
por lo tanto menor tamafo) de escamas
dorsales que las de sitios mas frios, y
que estos numeros de escamas podrian
estar relacionados con la cantidad de
radiacion recibida. Resultados pareci-
dos se pueden inferir a partir de Archae-
olacerta monticola (ARRIBAS, 1996).
CIRER (1981) encuentra que los mayo-
res valores de folidosis en Podarcis pit-
yusensis se dan en las islas mas aleja-
das de la costa, con mayor oscilacion
térmica y mayor radiacién, asociados a
poblaciones melanicas.

Sin embargo, como ya hemos di-
cho, los resultados son contradictorios
y los caracteres de folidosis (como por
ejemplo dorsalia) son ampliamente utili-
zados en sistematica y considerados
como de seleccion neutra y bajo deter-
minaciéon genética (RADOVANOVIC,
1954), cumpiiéndose que a mayor hete-
rogeneidad. del habitat, mayor variabili-

dad geneética y por lo tanto morfolégica
(SOULE & YANG, 1973; VAN VALEN,
1965; ROUGHARDEN, 1974; DOBZ-
HANSKY et al, 1980). En nuestro caso,
consideramos el piso alpino del Pirineo
lo suficientemente analogo en todas
sus partes como para desdenar cual-
quier efecto relevante no genotipico en
la folidosis, ya que aparecen diferencias
bien marcadas entre especies en locali-
dades vecinas que sin duda no presen-
tan diferencias climaticas notables.

No obstante, no deja de ser nove-
dosa la elevada correlaciéon sin efecto
de azar entre el grado de fisuramiento
de la roca y la folidosis (niumero de es-
camas) de los animales. En relacion
con lo mas arriba indicado, la relacién
entre folidosis y clima, en general ha
sido sugerida de modo tentativo, pero
sin demostracibn numeérica ninguna.
Por otro lado, una relacion tal entre
‘macroclima’ y folidosis estaria oscure-
cida por el microclima local de cada po-
blacion que es al que estan sometidos
los animales de cada poblacién.

En este sentido el grado de fisura-
miento de la roca y su naturaleza impli-
ca diferencias muy notorias en el régi-
men termorregulatorio de los animales,
con diferencias de humedad segln
existan mas o menos refugios; necesi-
dad de exposicidon al exterior para ca-
lentarse o la posibilidad de hacerlo sin
exponerse al exterior, bajo una piedra
plana, como por ejemplo una laja de pi-
zarra; distinta exposicion y reflectancia
al UV, etc.

En un futuro intentaremos estudiar
si esta relacion es extensible al resto de
los Pirineos y el grado de diferenciacion
entre todas las poblaciones de la cordi-
llera.
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Fig. 1: Proyeccion tridimensional de los centroides de las poblaciones estudiadas a lo largo
de los tres primeros ejes candnicos.
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Fig. 2: Dendrograma de afinidad mediante el método UPGMA basado en la distancia de Ma-
halanobis entre las poblaciones.
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