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Comportamiento agresivo y seleccion intrasexual en lagartos.
El caso de Gallotia
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Resumen: Se realiza una revision de las diferentes pautas agonisticas presentes en las secuencias agresivas de
las diversas especies de lagartos del género Gallotia de las Islas Canarias, argumentandose su relevancia dentro
de un contexto comparado y en relacion con los datos de otros lacértidos. Por otra parte, se resumen los da-
tos previamente obtenidos sobre los factores morfoldgicos y de comportamiento que influyen en el desarrollo y
resultado de enfrentamientos agresivos entre machos de la especie G. galloti galloti de Tenerife, en relacion con
el modelo tedrico de Enquist y Leimar de evaluacion secuencial del contendiente. Se argumenta finalmente so-
bre la utilidad de obtener datos cualitativos y cuantitativos sobre las pautas agresivas para su uso en analisis fi-
logenéticos que permitan deducir la posible evolucion de las mismas.

Palabras clave: Pautas agresivas, enfrentamientos entre machos, Gallotia

Abstract: A revision of the different agonistic behaviour patterns performed by the several lizard species of the
genus Gallotia from the Canary Islands is presented. The possible relevance of the corresponding behavioural
catalogue is discussed in a comparative context and in relation to data from other lacertids. On the other hand, a
summary of the results obtained on the morphological and behavioural traits affecting the development and out-
come of contests between males of G. galloti galloti from Tenerife is included. These results are interpreted in
relation to the sequential assessment game model of Enquist and Leimar. The usefulness of obtaining qualitati-
ve and quantitative data of the aggressive patterns to use them in phylogenetic analyses and to deduce their pos-

sible evolution is finally argued.
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INTRODUCCION

Son varias las funciones que se han des-
crito para el comportamiento agresivo, entre
ellas la adquisicion de estatus social, la de-
fensa de un territorio o el acceso a recursos
alimenticios y parejas (WILSON, 1980; EN-
QUIST, 1985). Como resultado de un grado
distinto de agresividad, determinados indivi-
duos pueden tener, comparativamente, acceso
preferente o exclusivo a determinados recur-
sos 'y, por lo tanto, una probabilidad de super-
vivencia y un éxito reproductivo mayores que
los de otros ejemplares. Determinadas carac-
teristicas morfoldgicas y conductuales estan
relacionadas con la manifestacion de la agre-
sividad y pueden haber sido seleccionadas
durante la evolucion, radicando en ello el in-
terés en el estudio de la relacion entre esas ca-

racteristicas y la eficacia bioldgica de los in-
dividuos.

El comportamiento agresivo de saurios ha
sido estudiado tanto en el medio natural como en
condiciones controladas de cautividad o semi-
cautividad en especies de las familias Scinci-
dae, Iguanidae, Phrynosomatidae y Lacertidae
(CARPENTER, 1967; VINEGAR, 1975; CARPEN-
TER & FERGUSON, 1977; GREENBERG, 1977;
CAROTHERS, 1981; COOPER & VITT, 1988;
EDSMAN, 1990; TOKARZ, 1985; OLSSON, 1992).
Los resultados mas clarificadores, en cuanto
a los factores que determinan cual es el indi-
viduo ganador en los encuentros agresivos, se
basan en experimentos de enfrentamientos en-
tre machos con caracteristicas corporales y
comportamentales variables. Los individuos
se colocan en una situacion experimental en la
que se les enfrenta a otro ejemplar, cuantifi-
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Figura 1.- Distribucion de especies de Gallotia en las Islas Canarias. G.g.p.: G. galloti palmae, G.c.c.: G.caesa-
ris caesaris; G.s.m.: G. simonyi machadoi; G.c.g.: G.caesaris gomerae; G.g.: G. gomerana; G.i.: G. intermedia,
G.g.e.: G.g.eisentrauti; G.g.g.: G. galloti galloti; G.a.a.: G. atlantica atlantica; G.a.m.: G. atlantica mahoratae.

candose las pautas exhibidas durante la pelea
por cada uno de ellos. Estos comportamien-
tos, junto con los rasgos biométricos o de co-
loracion, se usan para determinar los factores
que influyen en el resultado del enfrentamien-
to. Usando esta metodologia, se ha comproba-
do por ejemplo que la asimetria (diferencia
entre individuos) en el tamano corporal (talla
0 peso) es el rasgo que mejor predice el re-
sultado de la pelea (TOKARZ, 1985; OLSSON,
1992; ZUCKER & MURRAY, 1996), junto con
otras asimetrias entre los contendientes, como
la temperatura corporal (EDSMAN, 1990) o la
residencia previa en la zona de lucha (OLS-
SON, 1992), fenémeno este tltimo que esta bien
documentado en las relaciones sociales de la-
gartos en el medio natural (TRIVERS, 1976;
EDSMAN, 1990; JENSSEN & NUNEZ, 1998).
Los lagartos del género Gallotia (ARNOLD,
1973) son endémicos de las islas Canarias, es-
tando presente al menos una especie (o subespe-
cie) distinta en cada isla (Fig. 1). Se ha supuesto
un origen monofilético para ellos y se conside-
ra que colonizaron las islas a partir de ancestros
africanos o europeos, siendo Psammodromus

algirus la especie actual mas cercanamente
emparentada (ARNOLD, 1989). En cuanto a su
comportamiento, se han estudiado hasta ahora
distintos aspectos en las dos variedades de Ga-
llotia galloti de Tenerife (MOLINA BORJA, 1981,
1985, 1986, 1987ay b, 1991; MOLINA BORIJA et
al., 1998), y las pautas generales de compor-
tamiento (CEJUDO et al., 1997) y el comporta-
miento reproductor en G. s. machadoi (RODRI-
GUEZ-DOMINGUEZ & MOLINA BORJA, 1998).

Para el caso de las pautas agresivas, existen
datos cualitativos sobre su presencia en la ma-
yor parte de especies de Gallotia (datos no pu-
blicados) y, por otra parte, datos cuantitativos
sobre sus efectos en los enfrentamientos entre
machos para alguna de las especies. En la pre-
sente contribucidn se realiza una revision de
los resultados en ambos apartados.

MATERIAL Y METODOS

Observaciones del comportamiento
en el campo

Los datos que se presentan se han obtenido
a partir de observaciones del comportamien-
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to en diversos periodos entre 1973 y la actua-
lidad, tanto en el medio natural como en con-
diciones de cautividad, para diversas espe-
cies del género Gallotia. Las observaciones
en el campo se realizaron mediante prismati-
cos o catalejo desde una distancia de al menos
15 m con respecto a los animales. Los datos se
tomaron durante la época de mayor actividad de
los ejemplares (abril a julio), registrandose en
una grabadora los tipos de comportamientos
observados asi como las caracteristicas (sexo,
clase de edad) de los ejemplares que los realiza-
ban. En algunas ocasiones, se anotaba también
la localizacion de las pautas presentadas (entre
ellas las agresivas) por ejemplares reconocidos
con respecto a un sistema de referencia espacial
basado en pequenas estacas situadas en las es-
quinas de cuadriculas de 2 x 2 m (ver detalles
en MOLINA BORJA, 1985; 1987a). Los lagartos
se reconocian inicialmente mediante una marca
de color situada en las placas cefélicas y, pos-
teriormente, cuando dicha marca se perdia, por
medio de rasgos morfoldgicos o de coloracion
peculiares de cada ejemplar.

Experimentos de comportamiento agresivo
en el laboratorio

Para este tipo de experimentos se captura-
ban ejemplares en el campo y eran situados
individualmente en terrarios, los cuales esta-
ban colocados a su vez dentro de habitaciones
acondicionadas con un ciclo de luz-oscuridad
(12:12 h) y una temperatura de 28,5 °C. Des-
pués de al menos una semana de habituacion a
dichas condiciones se elegian parejas de indi-
viduos al azar y se les colocaba en un terrario
neutral (1 x 0.52 x 0.50 m). Después de que
los dos individuos iniciaban su actividad de lo-
comocion normal, se registraban en video todas
las pautas de comportamiento que mostraban
ambos lagartos, cuantificandose posteriormen-
te la frecuencia (y/o duracion) de las pautas
presentadas durante la secuencia agresiva. La
duracion maxima de los enfrentamientos fué
siempre de 30 min., aunque en muchas ocasio-
nes era evidente cual individuo resultaba ser el

Figura 2.- Dibujo correspondiente a la pauta de “hin-
char gola”, durante la fase inicial de una secuencia
agresiva en G. galloti galloti. Tomado de Vieraea,
1981, 8: 43-78.

ganador del enfrentamiento antes de transcu-
rrido ese tiempo. Después de finalizar el en-
sayo, se tomaban datos de los rasgos morfo-
logicos (longitud cabeza-cloaca, longitud del
pileo, ancho del pileo, alto de la cabeza y lon-
gitud de los miembros anterior y posterior) asi
como el color del primer ocelo lateral mediante
un sistema de referencia de cartulinas de color
(sistema Munsell) (ver mas detalles en MOLI-
NA-BORJA et al., 1998).

Analisis estadisticos

La comparacion de los datos morfoldgicos
y de comportamiento de los individuos gana-
dores y perdedores de los enfrentamientos se
realizé mediantes tests no paramétricos para
dos muestras dependientes. La relacion entre
diferencias morfoldgicas de los contendientes
e intensidad de la interaccion se analizd me-
diante correlaciones y regresion (método RMA,
CLARKE, 1980).

RESULTADOS Y DISCUSION

Pautas de la secuencia agresiva en especies
de Gallotia

Las pautas que se producen durante la secuen-
cia agresiva son bastante similares en las distin-
tas especies e incluyen “hinchar gola” (Fig. 2),
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Tabla 1: Presencia de las pautas de la secuencia agresiva en ejemplares machos y hembras adultos de las dis-

tintas especies de Gallotia.

Morder

Especie Sacar Sacudidas Hinchar  Abarcar Rodar

lengua cabeza gola cabeza  Cabeza Tronco Cola
G. atlantica atlantica + ? + _ + + + +
G. a . mahoratae ? ? + ? + + + ?
G. caesaris caesaris + + + - + + + +
G. c. gomerae + 9 + _ + + + +
G. galloti eisentrauti + + + _ + + + +
G. g. galloti + + + — + + + +
G. g. palmae + 9 + _ + + + +
G. intermedia ? ? + ? ? ? ? 2
G. gomerana ? + + + + + + 2
G. simonyi machadoi ? ? + ? ? ? ? ?
G. stehlini + - + + + + + 9
+ ! presente
— . ausente
? : sin datos

“extrusion de lengua”, “morder” y “rodar”
(Tabla 1, descripciones en MOLINA-BORIJA et
al., 1998) y siendo parecidas también a las
descritas en otros lacértidos (KRAMER, 1937;
KITZLER, 1941; WEBER, 1957; VERBEEK,
1972). No obstante, existen variaciones dentro
de Gallotia respecto a la presencia o no de
“sacudidas de cabeza” en dicha secuencia. Esta
pauta consistié en leves y rapidos movimien-
tos de cabeza en sentido vertical que ocurrie-
ron en la fase inicial de la secuencia agresiva,
cuando un ejemplar se acercaba al otro con la
gola hinchada. Durante una interaccion agre-
siva observada en el campo para G. g. galloti,
dos ejemplares macho quedaron a 1 m de dis-
tancia mientras realizaban estas sacudidas de
cabeza después de haber participado en una
persecucion especialmente intensa (observacio-
nes no publicadas). Ademas de la especie cita-
da, se han observado estas sacudidas de cabeza
en machos de G. g. eisentrauti, G. c. caesaris'y
al menos entre hembras del lagarto gigante de
La Gomera (Tabla 1). Esta pauta solo ha sido

descrita ocasionalmente en los contextos agre-
sivos de muy pocas especies de lacértidos (VI-
CENTE, 1989; IN den BOSCH, 1986) y se ase-
mejan en su forma de expresion a pautas de
comportamiento (“assertion displays”) que se
dan en los contextos agresivos de algunos igua-
nidos (CARPENTER, 1967, 1978, 1982; JENS-
SEN 1971, 1975; JENSSEN & GLADSON, 1984).
Dada la distancia filogenética entre ambas fa-
milias de lagartos, podria tratarse de una con-
vergencia y su funcion esta por determinar,
aunque parece ser una pauta de baja intensi-
dad agresiva utilizada en la comunicacion
agonistica a distancias cortas entre los con-
tendientes.

Por otra parte, existen diferencias entre las
especies de Gallotia en la forma en que se rea-
lizan los intentos de morder: generalmente, des-
pués de la fase de hinchar la gola, los ejem-
plares realizan ataques directos a la cabeza o
al cuerpo del contrincante, intentando morder-
lo o haciéndolo. No obstante, en los enfrenta-
mientos entre machos de G. stehlini, existe
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una pauta consistente en abrir la boca e inten-
tar abarcar, lateralmente, la cabeza del opo-
nente sin realizar, aparentemente, esfuerzo para
morder (pauta “Abarcar cabeza” en Tabla 1).
Una pauta similar se ha podido observar en
ejemplares del recientemente descubierto lagar-
to gigante de La Gomera (nombre propuesto:
G. gomerana; observaciones no publicadas).

El establecimiento de los tipos y caracte-
risticas de las pautas permite abordar luego
el tema de la mayor o menor amplitud del re-
pertorio parcial o total de comportamientos
(etograma) de una especie en relaciéon con
especies afines (mismo género o familia). En
concreto, el repertorio de pautas dentro del
contexto agresivo de Gallotia se manifiesta
como mas complejo de lo esperado, teniendo
en cuenta los datos publicados hasta el presen-
te para otras especies de lacértidos (VERBEEK,
1972), y lo expresado por CARPENTER & FER-
GUSON (1977) sobre una supuesta simplicidad
de las exhibiciones agresivas en esta familia.
Por otra parte, el conocimiento del repertorio
de comportamientos es la base para la compa-
racidn entre especies emparentadas utilizando
los arboles filogenéticos ya disponibles obte-
nidos, por ejemplo, de las secuencias genéti-
cas de pares de bases (GONZALEZ et al. 1996).
Ello permitiria deducir la posible evolucion de
una o varias pautas de comportamiento dentro
del grupo de especies emparentadas que se
considere. Datos de comportamiento se utili-
zaron ya para el establecimiento de la filogenia
de los lacértidos en los trabajos de ARNOLD
(1973, 1989) y un acercamiento filogenético
al estudio de la evolucion del comportamien-
to se ha realizado por ejemplo para las ca-
racteristicas de las exhibiciones agonisticas
en especies del género Sceloporus (MAR-
TINS, 1993), el uso del espacio en lagartos
de varias familias (MARTINS, 1994), el tipo de
alimentacion (COOPER, 1995), la velocidad
de carrera en lacértidos (BAUWENS et al.,
1995), o la evolucion de la herbivoria en es-
pecies de la misma familia (VAN DAMME,
1999).

Resultados de enfrentamientos entre
machos (G. galloti galloti)

Registros del comportamiento durante inte-
racciones agonisticas establecidas entre ma-
chos de G. g. galloti en las condiciones contro-
ladas de cautividad ya descritas (ver Métodos)
han mostrado que se produce una secuencia
caracteristica de pautas agresivas. Inicialmen-
te se manifiestan aquellas de menor coste
como la extension de la region gular y la com-
presion del tronco (exhibiciones visuales),
pudiendo ocurrir que ya en esta fase uno de
los individuos se retire, no siguiendo el en-
frentamiento. Si dichas pautas no son sufi-
cientes para determinar cual es el individuo
ganador, se produce una escalada en la pelea
expresada por la realizaciéon de otras pautas
de mayor coste como mordiscos y persecu-
ciones entre los individuos (MOLINA BORJA
et al. 1998).

Esta secuencia de pautas de baja a alta in-
tensidad es comun en muchas especies ani-
males y sigue las predicciones del modelo de
evaluacidon del contendiente de ENQUIST Y
LEIMAR (1983). Ademas, se cumple en G. g.
galloti la prediccidon de que existe una mayor
probabilidad de ganar para individuos con ma-
yor capacidad en la lucha (aquellos con mayor
talla o peso corporal) y de que existe una rela-
cion negativa entre la magnitud de la asimetria
en ésta u otras caracteristicas (talla corporal y
dimensiones de la cabeza) y la intensidad de la
interaccién agresiva (Fig. 3). Los individuos
ganadores exhibieron, ademas, frecuencias re-
lativas de las pautas agresivas mayores que las
de los perdedores (Fig. 4).

Similares resultados han sido obtenidos en
enfrentamientos entre machos de otras espe-
cies de lagartos (RUBY, 1981; TOKARZ, 1985;
EDSMAN, 1990; HEWS, 1990; CARPENTER,
1995) v, en general, los resultados son inter-
pretados en el sentido de que determinados
factores morfoldgicos (tamaiio corporal, ta-
mafo de la cabeza) y conductuales (frecuen-
cia de exhibiciones y de mordidas) pueden ha-
ber sido seleccionados activamente durante la
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Figura 3.- Relacion entre la diferencia en talla corpo-
ral (a), longitud (b) y ancho (c) del pileo de los con-
tendientes en los enfrentamientos (G. g. galloti) e in-
tensidad de la interaccién agresiva (medida como
namero total de pautas agresivas por unidad de tiem-
po). Correlaciones de Spearman (n=20): (a): r=-0.65,
p =0.002; (b): r=-0.48, p=0.03; (c): r=-0.5, p=0.025.
Tomado de Ethology, 1998, 104: 314-322. Reimpri-
mido con permiso de Blackwell Wissenschafts-Verlag
Berlin, GmbH.

evolucion. El tamaiio de la cabeza (y segura-
mente la fuerza del mordisco, HERREL et al.,
1999) puede tener especial importancia en la
lucha entre machos y pudiera haber sido un
rasgo realzado por competicion intrasexual
(CAROTHERS, 1984; VITT & COOPER, 1985;
ANDERSON & VITT, 1990; HEWS, 1990, 1996).
Resultados no publicados muestran que el ta-
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Figura 4.- Diferencias entre ganadores (G) y perdedo-
res (P) de los enfrentamientos entre machos (G. ga-
lloti galloti) en base a la frecuencia relativa de ejecu-
cion de las pautas “Hinchar gola”, “Sacar lengua” y
“Morder”. *: diferencia significativa (p< 0.05). Toma-
do de Ethology, 1998, 104: 314-322. Reimprimido
con permiso de Blackwell Wissenschafts-Verlag Ber-
lin, GmbH.

maflo relativo de la cabeza es significativa-
mente mayor en los machos que en las hem-
bras de la mayor parte de especies de Gallotia
(MOLINA BORIJA et al., en preparacion) y, por
lo tanto, sugieren que la competicion intra-
sexual puede haber sido un factor importante
en la evolucidn de este rasgo en este grupo de
especies.

Otras caracteristicas como el tamafio y el
color de los ocelos laterales pueden jugar un
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papel importante en determinar las probabi-
lidades de victoria por parte de uno de los
contendientes. Asi, se ha comprobado que
los ejemplares que tienen un mayor grado de
desarrollo de estos distintivos (indicadores
de status —“badges”—) suelen ser los indivi-
duos que ganan en los enfrentamientos (man-
chas pectorales en paseriformes, SENAR et
al., 1993; colores de la garganta o cabeza en
lagartos: THOMPSON & MOORE, 1992; OLS-
SON, 1994; ZUCKER, 1994). Aunque resulta-
dos de experimentos con interacciones entre
machos de G.g. eisentrauti mostraron que no
existe una relacion entre el nimero de ocelos
azules laterales de los contendientes y la pro-
babilidad de ganar (datos no publicados), es
probable que el color y/o el tamafio de dichos
ocelos sea un factor importante que se use
como sefial de estatus en los individuos y que
pueda condicionar su éxito en la pelea. Asi, por
ejemplo, de siete peleas donde los contendien-
tes difirieron en el color basico (hue) del primer
ocelo lateral, los individuos (machos de G. ga-
lloti galloti) ganadores tuvieron siempre un
color azul mas claro que el de los perdedores
(MOLINA-BORJA et al. 1998). Trabajos en de-
sarrollo actualmente van dirigidos a intentar
demostrar experimentalmente esta hipotesis.

En resumen, con la salvedad del trabajo de
VERBEEK (1972) de comparacién cualitativa
de pautas de comportamiento en algunas es-
pecies de lacértidos europeos, los datos obte-
nidos hasta ahora para Gallotia aportan las
primeras aproximaciones comparadas de ana-
lisis de pautas agresivas dentro de un grupo de
especies muy emparentadas dentro de los la-
cértidos y muestran que existen pautas como
las “sacudidas de cabeza” que no son comu-
nes en otras especies de la misma familia. Por
otra parte, los datos de enfrentamientos agre-
sivos entre machos muestran que, en especies
de Gallotia, el tamafio corporal, el tamafio de
la cabeza, una mayor frecuencia de las exhibi-
ciones agresivas asi como, probablemente, la
coloracion de los ocelos laterales son rasgos
importantes en determinar el éxito en la pelea

y, por tanto, han podido ser modelados por se-
leccion intrasexual. Una vez se complete el
cuadro de presencias y ausencias de las pautas
agresivas en las diversas especies de Gallotia,
y que se obtengan datos cuantitativos de cada
una de las pautas durante los contextos agresi-
vos, se podra abordar un analisis filogenético
que permita deducir su posible evolucion den-
tro de este grupo de especies.
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