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Resumen

Todos los aspectos de la biologia de los animales ectotermos estan
condicionados por las temperaturas corporales, que a su vez dependen mucho
de las temperaturas del habitat en que viven. Los habitats de alta montafia
imponen ciertas restricciones, siendo las mas relevantes para la biologia térmica
de los animales, la corta duracion del periodo de actividad diario y anual, y las

bajas temperaturas ambientales.

En la presente tesis doctoral hemos abordado la biologia térmica de cinco
especies de lagartijas de alta montana del género Iberolacerta: 1. cyreni, I. galani, I.
aurelioi, 1. bonnali, e 1. monticola. Para todas ellas, hemos estudiado sus
sensibilidad térmica, y el grado en que son capaces de regular sus temperaturas
corporales mediante el comportamiento, con los indices de exactitud de la
termorregulacion, de calidad térmica del habitat y de eficacia de
termorregulacion. Para ello, hemos medido temperaturas corporales de
actividad, temperaturas operativas como hipdtesis nula de la termorregulacion,
y temperaturas seleccionadas en gradiente térmico de laboratorio. Ademas,
mediante casos de estudio particulares, hemos evaluado: (1) el papel de la
termorregulacion conductual para contrarrestar el impacto del cambio climatico
sobre las temperaturas corporales, (2) el efecto del ajuste estacional del rango de
temperaturas preferidas sobre la eficacia de termorregulacion, (3) el reparto del
nicho térmico en dos especies que conviven en sintopia, y (4) el impacto de la

velocidad del viento sobre la eficacia de termorregulacion.

Los resultados generales indican que las especies de Iberolacerta son
especialistas en temperaturas bajas y que son unas excelentes
termorreguladoras. En el caso de I. cyreni, hemos demostrado que las lagartijas

contrarrestan el impacto del cambio climatico mediante su termorregulacion
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conductual. En cuanto a I. galani, hemos encontrado que modifica su rango de
temperaturas preferidas entre primavera y verano, y que ello conlleva una
mayor eficacia de termorregulacion en ambas estaciones. Ademas, hemos
estudiado el reparto del nicho térmico entre I. galani y Podarcis bocagei en
sintopia. Por ultimo, hemos demostrado que un aumento en la intensidad del
viento repercute significativamente en una disminucion de la eficacia de

termorregulacion de I. aurelioi.

Todos los resultados de la tesis tienen una relevancia afiadida debido al
cambio climatico en el que nos hallamos inmersos, que amenaza
particularmente a estas especies de lacértidos ibéricos de alta montana. Por lo
tanto, se han discutido los resultados a la luz de este desafortunado fenomeno
actual, con la esperanza de que las contribuciones al conocimiento de la biologia
térmica de los ectotermos sea de utilidad para poder evitar su extincion a medio

plazo.
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Abstract

All aspects of the biology of ectotherms are influenced by their body
temperatures, which, in turn, depend heavily on the temperature of the habitat
in which they live. High mountain habitats impose severe constrains, being the
short length of the daily and the annual activity periods, together with the low

ambient temperatures, the most relevant to the thermal biology of animals.

In this thesis, we address the thermal biology of five species of the high
mountain lizard genus Iberolacerta: I. cyreni, 1. galani, 1. aurelioi, 1. bonnali, and 1.
monticola. We have studied the thermal sensitivity of all of them, and the degree
to which they are able to regulate their body temperatures behaviorally,
assessing accuracy of thermoregulation, thermal quality of the habitat, and
effectiveness of thermoregulation. To do this, we have measured body
temperatures of activity, operative temperatures as null hypothesis of
thermoregulation, and temperatures selected in laboratory thermal gradient.
Additionally, in particular cases of study, we have evaluated: (1) the role of
behavioral thermoregulation to buffer the impact of climate change in body
temperatures, (2) the role of the seasonal shift of the preferred temperatures
range in the effectiveness of thermoregulation, (3) the partition of thermal
resources of two syntopic species, and (4) the impact of wind speed in the

effectiveness of thermoregulation.

General results show that Iberolacerta species are cold-specialists, as well
as excellent thermoregulators. In the case of I. cyreni, we have shown that
lizards are buffering the impact of climate change by means of behavioral
thermoregulation. With regard to 1. galani, we have found that the shift of its
preferred temperatures range between spring and summer entails a more
effective thermoregulation for each season. In addition, we have studied the

partition of the thermal niche between I. galani and Podarcis bocagei in sympatry.
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Finally, we have shown that an increase in wind speed significantly affects the

effectiveness in thermoregulation I. aurelioi.

All results of the thesis have an added importance due to the current
climate change scenario, which is particularly threatening these species of
lacertids of the Iberian mountains. Therefore, we have discussed all results in
the light of this unfortunate phenomenon, with the hope that contributions to
the knowledge of the thermal biology of ectotherms will be useful to prevent

their extinction in the medium term.
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Capitulo

Introduccion







Es casi imposible plantear una cuestion sobre la biologia de los reptiles en la que la

termorregulacion no esté directamente involucrada (Cowles y Bogert, 1974).

1.1. Biologia térmica

1.1.1. Introduccion

Hace casi dos siglos que se investiga en el ambito de la biologia térmica
de los animales. La temperatura mide la energia cinética de las moléculas, es
decir, su movimiento. Esta variable fisica es de suma importancia, ya que
condiciona todos los aspectos de la vida en la Tierra. La razon para ello es que
la velocidad de las reacciones quimicas varia notablemente con la temperatura.
Los seres vivos son combinaciones tinicas de reacciones bioquimicas, por lo que
no es de extrafar la gran influencia de la temperatura del ambiente sobre la
vida. Las especies han evolucionado produciendo una rica diversidad de
respuestas bioquimicas a la temperatura, alterando las estructuras de los

reactivos o incluso la naturaleza de las reacciones (Portner, 2002).

Las caracteristicas fisicas de la Tierra desencadenan variaciones
climaticas que condicionan la evolucion de la vida en el planeta. Ademas de la
latitud, la altitud, y el tiempo atmosférico, la estructura del hdbitat en el que
vive un organismo influye de modo significativo en la oferta de temperaturas

disponibles para su vida. A partir de tales fuentes de variacion, se manifiestan
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las dos dimensiones que definen las estrategias de los organismos para
enfrentarse a la heterogeneidad térmica: la sensibilidad térmica y Ia

termorregulacion.

La sensibilidad térmica describe el grado en el que el rendimiento
tisiolégico de un organismo depende de la temperatura, creando un gradiente
de opciones de sensibilidad que va desde los especialistas térmicos, esto es, los
organismos cuyo rendimiento es 6ptimo en un rango estrecho de temperaturas,
a los generalistas térmicos, u organismos capaces de funcionar bien en un

amplio rango de temperaturas (Figura 1.1).

Temperatura
corporal de Termoconforme
actividad absoluto

Termorregulador
perfecto

Temperatura ambiental

Figura 1.1. En la grafica de la izquierda se representan, de forma simplificada, la relacion que
cabe esperar entre la temperatura ambiental y la temperatura corporal en un organismo
termoconforme frente a un termorregulador perfecto. El esquema de la derecha muestra el
gradiente de opciones que crearian las dos dimensiones de la biologia térmica (sensibilidad a la
temperatura y termorregulacion) para las diferentes especies. Hay que destacar que algunas
poblaciones cambiarian su estrategia térmica estacionalmente o durante el desarrollo (en el
ejemplo, la poblacion tedrica 7a comienza siendo un termorregulador especialista, para pasar a
ser después una poblacion de termorconformes generalistas en 7b). Grafico modificado de
Angilletta (2009).

Por otro lado, la termorregulacién es la capacidad de los organismos de

regular activamente su temperatura corporal, creando un gradiente de opciones

que va desde los termoconformes absolutos, esto es, organismos cuya
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temperatura corporal es igual a la del ambiente en todo momento, a los
termorreguladores perfectos, esto es, organismos cuya temperatura corporal es
practicamente independientemente de la temperatura ambiental (Figura 1.1).
Todos los organismos se sitian en algun punto dentro de ese continuo

(Angilletta, 2009).

A su vez, las caracteristicas térmicas del medio influyen en las
caracteristicas de los rasgos vitales de los organismos, de forma que terminan
por condicionar la edad y tamafio de madurez sexual, o el nimero y tamano de
crias (Adolph y Porter, 1993; Angilletta et al., 2004). En definitiva, los factores
térmicos imponen presiones selectivas que conllevan la evolucion de las
especies en ambiente cambiantes, a través de la sensibilidad térmica, la
termorregulacion y las caracteristicas de sus rasgos vitales, ya que estos tres
factores son los que condicionarian la adaptacion de los organismos a su

ambiente (Angilletta, 2009).

Respecto a la termorregulacion, ésta puede condicionar la sensibilidad
térmica futura, a la vez que una mayor sensibilidad térmica también supone
que la termorregulacion tenga que ser mas precisa para poder llegar a obtener
un buen rendimiento fisioldgico (Angilletta, 2009). Dentro de Ila
termorregulacion, tenemos que tener en cuenta un modelo de costes y
beneficios. Los beneficios estan claros: si el rendimiento de un organismo es
Optimo para un rango de temperaturas, regular su temperatura corporal para
que se sitte dentro de dicho rango optimizara el funcionamiento fisiologico del
organismo. Sin embargo, los costes son muy variados y dependen tanto de
caracteristicas del habitat, como la climatologia y la heterogeneidad de los
microhdbitats, como de las propias estrategias de termorregulacion que
empleen los organismos y de sus interacciones con otros seres vivos (Sears y

Angilletta, 2015).
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1.1.2. Heterogeneidad

Si un organismo tiene la misma temperatura que su ambiente, ambos se
encuentran en equilibrio térmico, de modo que no existe ningtin intercambio de
calor entre ellos. Sin embargo, si un organismo y su ambiente difieren en la
temperatura, el cuerpo mas caliente perdera calor para cedérselo al frio, que lo
ganara. Este flujo de calor sucede a través de una gran variedad de procesos
fisicos, cuya importancia relativa varia dependiendo del tipo de habitat (Gates,
1980). Asi, los modos de intercambio de calor que mas influyen en los reptiles
terrestres son la conduccidn, la conveccidn, la radiacion y la evaporacion (

Tracy, 1982; ver Figura 1.2).

En realidad, es imposible que los organismos logren un equilibrio
térmico con su habitat. Los movimientos de la Tierra con respecto al Sol
conducen a una continua redistribucion del calor por todo el planeta. Por lo
tanto, los seres vivos deben enfrentarse con cambios térmicos, que se
manifiestan en cuatro escalas temporales: (1) los ciclos diarios debidos a la
variacion en la intensidad de la radiacidn solar por la rotacion de la Tierra, (2)
los cambios debidos a fenomenos atmosféricos, como la velocidad del viento o
la cobertura de nubes, que muchas veces son rapidos e impredecibles, (3) los
cambios estacionales debidos a la traslacion de la Tierra alrededor del Sol, y (4)
los cambios ciclicos o direccionales a lo largo de los afios, como serian el
fenomeno de El Nifo, las glaciaciones, o el cambio climatico inducido por el
hombre (Angilletta, 2009). Asi, un reptil estara sometido a diferentes
combinaciones de estas fuentes de intercambio térmico, dependiendo, por un
lado, de dénde se localice, debido a las variaciones latitudinales, altitudinales y
climatoldgicas, y, por otro lado, de su estilo de vida, si es acuatico, fosorial,
terrestre, etc. Todos estos factores determinaran las temperaturas ambientales

disponibles para la termorregulacion de un animal.
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Figura 1.2. Diferentes formas de intercambio de calor con el ambiente que influyen en la termorregulacion
de un pequeﬁo ectotermo terrestre.

Recientemente, se ha demostrado que la heterogeneidad espacial del
habitat influye en la termorregulacion de los animales tanto o mas que la
propia temperatura ambiental (Sears y Angilletta, 2015). Por heterogeneidad
espacial entendemos, en la escala del animal que estemos estudiando, tanto la
abundancia como la distribucion de los microhdbitats térmicamente favorables
para dichos organismos. Por lo tanto, la termorregulacion de los reptiles
depende en gran medida de la distribucidon de los microhdbitats térmicamente
favorables, ya que éstos condicionan de modo muy significativo los costes de la
termorregulacion (Huey y Slatkin, 1976; Sears y Angilletta, 2015). Ademas,
cuanto menor sea el tamafio corporal del reptil estudiado, mas influye la
heterogeneidad en la reduccion de los costes energéticos de termorregulacion
(Sears y Angilletta, 2015), dado que a menor tamano corporal, menos tardan
también en calentarse y enfriarse al moverse de un microhdbitat a otro

(Stevenson, 1985; Seebacher y Shine, 2004; Christian et al., 2006). Por dltimo, las
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dos caracteristicas que mas influyen en la heterogeneidad espacial de los
microhdbitats térmicamente favorables serian la estructura vegetal y la
estructura topografica del hdbitat (Sears y Angilletta, 2015). Por ejemplo, se
podria esperar que los habitats llanos y con escasa vegetacion conllevasen
costes mas elevados si esa vegetacion se encuentra muy dispersa que si esta
distribuida de forma regular, y que conllevasen costes mas elevados que los
paisajes con mayor relieve, que también ofrecerifan mas opciones de

termorregulacion (Sears et al., 2011; Sears y Angilletta, 2015).

Las variaciones espaciales y temporales en las temperaturas ambientales
imponen presiones selectivas, tanto en la sensibilidad térmica como en las
estrategias de termorregulacion y en los rasgos vitales de los organismos. Asi, la
influencia de la heterogeneidad térmica en el impacto evolutivo depende tanto
de la magnitud como la predictibilidad de los cambios térmicos. Los cambios
diarios y estacionales pueden ser extremos, pero son predecibles. Sin embargo,
la variacion estocastica entre dias y anos complica la adaptacion a esos ciclos
predecibles. Ademads, la magnitud relativa de los cambios predecibles e
impredecibles varia también con la latitud. Por ultimo, el tamafio, la movilidad,
y el estilo de vida de un animal, también determinan su percepcion de la

heterogeneidad térmica (Sears et al., 2011).

1.1.3. Sensibilidad térmica

Las limitaciones que impone la temperatura sobre las reacciones
bioquimicas nos senalan la sensibilidad térmica de todas las funciones vitales,
desde el nivel celular al nivel de organismo (Portner, 2002). Las respuestas
térmicas a todos los niveles de organizacion bioldgica se describen como

plasticidad fenotipica, esto es, como la capacidad de un organismo para
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producir fenotipos diferentes en respuesta a cambios en el ambiente (Seebacher,
2005). A su vez, la mayor parte de la investigacién en esta drea se centra en el
concepto de norma de reaccion (Glanville y Seebacher, 2006; Kingsolver y
Huey, 2008). Una norma de reaccion describe la relacion entre una variable
ambiental continua y una variable fenotipica continua (West-Eberhard, 2003),
por lo que representa el rango de respuestas fenotipicas que expresaria un
genotipo a lo largo de un determinado gradiente ambiental. Asi, las normas de
reaccion térmica modelan la relacién de la temperatura con cualquier aspecto
del comportamiento, la fisiologia, la morfologia o los rasgos vitales de los

animales (DeWitt y Langerhans, 2004).

Las especies han evolucionado en una gran diversidad de normas de
reaccion térmicas. Las normas de reaccion térmica para el rendimiento de los
organismos se conocen habitualmente como curvas de rendimiento térmico.
Ese rendimiento es una medicion de la capacidad del organismo para una
funcion determinada, expresada normalmente como una tasa de probabilidad
(Huey y Stevenson, 1979; Angilletta et al., 2002a). Algunas medidas habituales
de curvas de rendimiento térmico incluyen la locomocion (Herrel et al., 2007;
Logan et al., 2014; Phillips et al., 2014), el forrajeo (Avery et al., 1982), la
asimilacion de nutrientes (Du et al., 2000; Zhang y Ji, 2004), el crecimiento
(Autumn y De Nardo, 1995; Angilletta et al., 2004; Kingsolver et al., 2004), el
desarrollo (Shi y Ge, 2010), la fecundidad (Angilletta, 2006), la supervivencia
(Asbury y Angilletta, 2010), o la respuesta inmune (Butler et al., 2013; Meylan et
al., 2013; Raffel et al., 2013). Todas estas funciones comparten la importante
propiedad de responder de forma rapida, y normalmente irreversible, a

cambios en las temperaturas.

En principio, se puede pensar que la solucion perfecta seria la de un
generalista térmico que adaptase su fisiologia para obtener un rendimiento

maximo en un amplio rango de temperaturas y no tuviera que termorregularse.
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Sin embargo, existe un compromiso entre la sensibilidad térmica y la
termorregulacion (Angilletta, 2009). Los especialistas térmicos tienen que
termorregularse cuidadosamente para lograr su rango 6ptimo de rendimiento,
con los costes que eso conlleva, mientras que los generalistas no necesitarian
esforzarse tanto en la termorregulacion para lograr un rendimiento optimo. No
obstante, una mejor termorregulacion parece ir asociada también con un mejor
rendimiento fisioldgico, en lo que se conoce como la hipdtesis hotter is better
(Angilletta et al.,, 2010). Por lo tanto, ser un especialista térmico y un
termorregulador preciso también conllevaria claros beneficios fisioldgicos
(Asbury y Angilletta, 2010). De esta forma, la estrategia dptima en cada caso,
entre el gradiente creado por la sensibilidad térmica y la termorregulacion,
dependera de las condiciones térmicas del habitat, de las limitaciones
evolutivas que arrastre cada poblacidn por su historia evolutiva pasada, y de la
interaccion con el resto de organismos con los que comparte el habitat, segin
diferentes modelos de costes y beneficios (Angilletta, 2009). La investigacion
sobre las curvas de rendimiento térmico trata de dilucidad cémo responden las
diferentes funciones biologicas a la heterogeneidad térmica del ambiente, ya sea
diaria, estacional, atmosférica o direccional a través del estudio de modelos de
optimizacion (Angilletta et al., 2002b; Asbury y Angilletta, 2010). No obstante,
aunque muchos modelos de optimizacion consideran el compromiso entre la
sensibilidad térmica y la termorregulacion, de momento no predicen bien las

observaciones empiricas (Angilletta, 2009).

1.1.4. Termorregulacion

Aunque las temperaturas ambientales varien mucho, la mayoria de los
animales son capaces de regular su temperatura corporal en mayor o menor

grado. La termorregulacion no implica necesariamente que el individuo tenga
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que mantener una temperatura corporal diferente de la del ambiente, si no que
sea capaz de mantener su temperatura corporal con una media y variabilidad
determinadas, mediante mecanismos de percepcion y respuesta a las

condiciones del ambiente externo (Angilletta, 2009).

Hasta la primera mitad del siglo XX, se clasificaba a los animales en
homeotermos y poiquilotermos. Los animales homeotermos, o “de sangre
caliente”, serian capaces de mantener su temperatura corporal relativamente
estable, mientras que los animales poiquilotermos o “de sangre fria” no
contarian con esa capacidad, por lo que estarian condicionados por las
variaciones térmicas del habitat (Cowles y Bogert, 1974). Con los primeros
estudios de temperaturas de reptiles, se empezo a saber que muchos animales
tradicionalmente considerados “de sangre fria” eran sin embargo capaces de
mantener unas temperaturas corporales notablemente estables y elevadas
(Cowles y Bogert, 1974). Por eso, Cowles (1940) propuso utilizar los términos
endotermo y ectotermo, que ponian el énfasis en la fuente de energia utilizada
por el animal para termorregularse mas que en la propia capacidad o no de
hacerlo (Cowles y Bogert, 1974; Pough y Gans, 1982). Segun esta clasificacion,
los animales endotermos, mamiferos y aves, son los capaces de producir el
suficiente calor metabodlico para mantener una temperatura corporal adecuada
para su vida. Por otro lado, los reptiles son animales ectotermos, ya que
dependen principalmente del ambiente para obtener la temperatura necesaria
para sus actividades diarias, con un aporte mucho menor del metabolismo. Sin
embargo, aunque obtengan el calor de fuentes externas, muchas especies de
reptiles son capaces de mantener su temperatura corporal dentro de un rango
bastante estrecho cuando se encuentran activos, por lo que no seria apropiado

clasificarles de poiquilotermos (Cowles y Bogert, 1974).

No obstante, no todos los reptiles muestran la misma capacidad de

termorregulacion (ver Figura 1.1). Asi, algunos son mas termoconformes, es
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decir, carecen en gran medida de una capacidad de termorregulacion
conductual y muestran un amplio rango de temperaturas corporales de
actividad (Hertz et al., 1993; Herczeg et al., 2006). Por el contrario, otros reptiles
son termorreguladores mds precisos, manteniéndose activos bajo un rango mas
estrecho de temperaturas corporales (Bauwens et al., 1996; Gvozdik, 2002). Por
lo tanto, existe un amplio gradiente de estrategias entre el termoconformismo
absoluto y la termorregulacion perfecta (Figura 1.1), y el lugar en el que se situa
una poblacion dentro de ese gradiente depende de muchos factores que atin no

entendemos por completo (Angilletta, 2009).

1.1.4.1. Protocolo de estudio de la termorregulacion

Hertz et al. (1993) desarrollaron un protocolo para cuantificar el
comportamiento termorregulador, destinado especialmente a saurios de
pequeno tamano. Para aplicar este protocolo se necesita obtener tres tipos de
temperaturas: (1) las temperaturas preferidas o seleccionadas en un gradiente
térmico (Tset), (2) las temperaturas operativas disponibles en el hébitat (Te), y (3)
las temperaturas corporales de los animales activos en el campo (Tv). A partir de
la obtencion de estos tres tipos de temperaturas, Hertz et al. (1993) plantearon
estudiar tres cuestiones sobre la termorregulacion: (1) la precision de
termorregulacion, (2) la exactitud de termorregulaciéon, y (3) la eficacia de

termorregulacion.

La temperatura operativa (Tc) es una estimacion de la temperatura
corporal que alcanzaria un ectotermo si se hallase en equilibrio térmico con su
entorno en un lugar o momento dado, es decir, si no se termorregulase. La
temperatura operativa integra los efectos de los diferentes procesos que

pueden afectar a la temperatura corporal, como la radiacion, la conduccion, o la
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conveccion (Pough y Gans, 1982). Por lo tanto, representa el equilibrio térmico
de un objeto inanimado debido principalmente a su tamafio, forma y color
(Bakken et al., 1981; Hertz, 1992a; Hertz et al., 1993), por lo que se utiliza como

hipdtesis nula de la termorregulacion (Hertz et al., 1993).

La precision de termorregulacion estudia la termorregulaciéon de los
organismos cuando estan libres de restricciones ecologicas. Para ello, se miden
las temperaturas seleccionadas (Ts) por los animales en un gradiente térmico
de laboratorio. De entre todas las Tst medidas en el experimento del gradiente
térmico, se calcula un rango central, conocido como rango set-point o rango de
temperaturas preferidas (PTR, de sus siglas en inglés), para representar la
variacion térmica que tendrian los animales si no tuviesen ninguna restriccion
ecoldgica, es decir, la precision de termorregulacion. Se asume que el éptimo
térmico de rendimiento de la poblacion de estudio coincide con este rango de
temperaturas preferidas (Hertz et al, 1993). La mayoria de investigadores
calculan el rango de temperaturas preferidas como el 50% central de las Teet
medidas en el laboratorio, aunque unos pocos prefieren considerar el 80%
central de las Tst como rango de temperaturas preferidas (Blouin-Demers y
Nadeau, 2005). En la presente tesis nos referiremos como “PTR”, por defecto, o
“50% PTR” al rango set-point considerando el 50% de las Tset, y como “80% PTR”
al rango set-point considerando el 80% de las Tse, mucho menos comun en la

literatura cientifica.

La exactitud de la termorregulacion considera el grado en el que un
organismo mantiene sus temperaturas corporales de actividad dentro del rango
de temperaturas preferidas o PTR. Para estimarlo, Hertz et al. (1993) crearon el
indice de exactitud de la termorregulacién (d,), que se calcula como la media
absoluta de la desviacion de cada Tv con respecto al rango PTR. Asi, como el
indice mide la cantidad de la desviacion de la temperatura corporal con

respecto al dptimo, cuanto mayor es el valor de dj,, menor es la exactitud de
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termorregulacién, y viceversa. El indice d, nos proporciona una forma de
comparar el grado en que las Tv de los individuos en su ambiente natural se
corresponden con las temperaturas seleccionadas en ausencia de las
limitaciones, bidticas o abidticas, que imponen las condiciones naturales. En
definitiva, el indice d,, proporciona una medida del grado en que un ectotermo
muestra Tv fuera del rango de temperaturas Optimas. En principio, un valor
elevado de d, nos estaria indicando una baja exactitud de termorregulacion, ya
que la Tv media caeria claramente fuera del rango PTR. Sin embargo, esa baja
exactitud de termorregulacion no implica necesariamente que los individuos sean
termoconformes, ya que puede suceder que la calidad térmica del habitat sea tan mala
que los estuerzos de los individuos por termorregularse no puedan lograr mantener
sus Tv dentro del rango dptimo. Por el contrario, tampoco un valor bajo d,
implica necesariamente una termorregulacion cuidadosa, ya que puede
suceder, sencillamente, que el microhabitat tenga una calidad térmica tan
tavorable que los individuos no tengan que hacer esfuerzo alguno para

termorregularse (Hertz et al., 1993).

Para discernir si un mismo valor bajo de d, estd reflejando a un
termoconforme en un habitat favorable en el que las temperaturas ambientales
coinciden con las éptimas, o si, por el contrario, un valor bajo de d, pertenece
en realidad a un buen termorregulador que vive en hdbitat muy desfavorable,
necesitamos conocer la calidad térmica del habitat. El indice de la calidad
térmica del habitat (d,) se calcula como la media absoluta de cada Te. respecto al
rango PTR (Hertz et al., 1993). Cuanto mayor es el valor de d, peor es la calidad
térmica del hdbitat, y viceversa. La mayor parte de los costes de
termorregulacion estan relacionados con la calidad térmica del habitat. Sin
embargo, recientemente se esta advirtiendo del gran problema del indice d,, ya
que ignora la estructura espacial del habitat. Aunque un habitat con unas T.

medias que se alejasen de las temperaturas Optimas del PTR, es decir, con un
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valor alto de d,, podria indicar que el coste de termorregulacién es mayor, es
muy importante considerar también lo agrupados o dispersos que se
encuentran los microhdbitats térmicamente favorables dentro de él (Sears y
Angilletta, 2015). Después de todo, d, s6lo nos informa sobre la diferencia
media entre las Te y las Tset, y falla en capturar la varianza estadistica o la
distribucion espacial de las Te. Si no controlamos la varianza ambiental y la
estructura espacial, el uso de d, para estimar los costes energéticos puede
llevarnos a conclusiones erroneas (Blouin-Demers y Nadeau, 2005; Sears y
Angilletta, 2015). En la presente tesis se han considerado también la
heterogeneidad espacial y la heterogeneidad térmica del habitat (ver Capitulo

2).

Hay que tener presente en todo momento el significado contra-intuitivo
de estos indices de exactitud de termorregulacién y de calidad térmica del
habitat para interpretar correctamente los resultados de la presente tesis
doctoral. Por lo tanto, si una especie logra una exactitud de termorregulacion
elevada, significa que sus Tv se aproximan a su PTR, por lo que mostrara
valores bajos del indice de exactitud de la termorregulacién (d,), y viceversa.
De forma analoga, si un habitat tiene una calidad térmica elevada, es porque las
Te que ofrece estan proximas al PTR de la especie de estudio, por lo que el
indice de calidad térmica del hébitat (d,) mostrard un valor bajo, y viceversa

(Hertz et al., 1993).

Cuando las desviaciones de las temperaturas corporales de los animales
de estudio (Tv) con respecto al dptimo de la especie son menores que las
desviaciones de las temperaturas operativas (Tc), que reflejan las de un animal
que no se termorregulase conductualmente, con respecto al Optimo de la
especie, es decir, cuando d;, es menor que d,, entonces podemos asumir que los
individuos no se comportan de una forma aleatoria respecto a las temperaturas

de su habitat. En este caso, podemos suponer que se estan termorregulando
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activamente gracias a su comportamiento. Asi, usando los valores de d, y d.,
Hertz et al. (1993) idearon el indice de eficacia de termorregulacion (E), que se

calcula como:

A partir del valor de E, podremos inferir la intensidad relativa de la
termorregulacion. Segun este indice, un uso aleatorio de los microhabitats
llevara a un valor de E igual a 0, mientras que una termorregulacion perfecta,
mediante una seleccion cuidadosa de los microhabitats mas favorables, llevara a
un valor de E igual a 1. Por lo tanto, el valor de E estd acotado entre 0 y 1, de
forma que, en principio, cuanto mayor es el valor de E, mayor es la eficacia de
termorregulacion de la especie de estudio. Excepcionalmente, podrian darse
valores negativos de E si los individuos evitasen activamente los microhabitats
térmicamente favorables, si, por ejemplo, estuviesen lejos de las fuentes de

alimento, o porque en ellos existiese una gran presion de depredacion.

De cualquier forma, como un mismo valor de E puede ser el resultado de
muy diversas combinaciones de d, y d,, es necesario estudiar cada caso
concreto, junto con la estructura espacial del habitat y el conocimiento sobre la
fisiologia de la especie, para hacernos una idea realista de la capacidad
termorreguladora de una especie en una determinada poblacion (Angilletta,

2009; Sears y Angilletta, 2015).
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Resumen del protocolo de estudio de la termorregulacion
(Hertz et al., 1993)

Tb: temperatura corporal de actividad
Te: temperatura operativa (si no se termorregulase conductualmente)

PTR: rango de temperaturas preferidas (6ptimo)

db: indice de exactitud de termorregulacion, media de las desviaciones entre las Tb y el PTR
de: indice de calidad térmica del habitat, media de las desviaciones entre las Te y el PTR

E: eficacia de termorregulacién, grado en que las temperaturas coporales de los individuos
de estudio se aproximan al 6ptimo mas que las temperaturas operativas

E =1, termorregulador perfecto
b
E=1-—=

E =0, termoconforme absoluto

(=

€

Figura 1.3. Resumen del protocolo de estudio de la termorregulacién desarrollado por Hertz et al. (1993).

1.1.4.2. Costes y beneficios de la termorregulacion

1.1.4.2.1. Beneficios de la termorregulacion

La termorregulacion habria evolucionado para mejorar el rendimiento en
ambientes cambiantes (Angilletta, 2009). Asi, un organismo que regula bien su
temperatura corporal puede asegurarse un nivel de rendimiento cercano al
maximo. Dado que la termorregulacion contrarresta la heterogeneidad térmica
del ambiente, los especialistas térmicos que también lograsen una buena
eficacia de termorregulacion alcanzarian un mayor rendimiento que los
generalistas termoconformes (Angilletta et al., 2010). Alternativamente, también
existiria la posibilidad potencial de evolucionar a un dptimo térmico que fuera
la temperatura promedio del ambiente, y que maximizase el rendimiento sin
necesidad de asumir los costes de una termorregulacion activa. Sin embargo, la

mayoria de las especies de ectotermos regulan sus temperaturas para lograr

Introduccion - 43



unos rangos Optimos mas elevados que el promedio de las temperaturas

ambientales (Kingsolver y Huey, 2008).

Probablemente, el hecho de mantener unas temperaturas corporales
elevadas sirva en los ectotermos para superar las limitaciones termodindmicas
de sus reacciones bioquimicas (Angilletta et al., 2010), ya que las tasas cataliticas
aumentan al aumentar la temperatura. Asi, cuando los efectos de las estructuras
enzimaticas se combinan con las temperaturas ambientales, la ventaja de tener
una temperatura corporal elevada y wuna estructura enzimatica rdpida
sobrepasaria a las ventajas de una estructura enzimatica estable pero lenta, a
temperaturas menores. Como consecuencia, un organismo con un Optimo
térmico elevado deberia de funcionar mejor que un organismo con un dptimo
térmico mas bajo, que es lo que se conoce como hipotesis de hotter is better. En
definitiva, los beneficios de la termorregulacion son sencillos pero relevantes
para el rendimiento de los organismos (Angilletta et al., 2002b; Angilletta, 2009;
Asbury y Angilletta, 2010).

Para investigar los beneficios de la termorregulacion, hay que conocer
cdmo afectan las limitaciones termodindmicas a las funciones bioquimicas, y
como se traduce eso finalmente en términos de rendimiento. En general, los
estudios parecen apoyar a la hipotesis hotter is better (Kingsolver y Huey, 2008;
Angilletta et al., 2010). Sin embargo, la magnitud del efecto termodindmico se
desvia en muchos estudios de lo que predice la teoria metabolica. Si se cumple
la hipotesis hotter is better, deberiamos de esperar un aumento en el rendimiento
maximo cuando la seleccion permita un optimo mas elevado. Lo que sucede es
que los efectos termodindmicos encontrados difieren considerablemente
dependiendo de en qué especies y para qué funciones se estudie el rendimiento
(Kingsolver y Huey, 2008). Por lo tanto, se necesitan mas estudios para entender
la variacion en el efecto termodindmico y en los mecanismos que permiten a

ciertos linajes sobrepasar esas limitaciones. Por ahora, la mayoria de datos
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sugieren que los organismos se beneficiarian de una adaptacion a temperaturas
elevadas, siempre que combinasen esa adaptacion con una termorregulacion

cuidadosa (Angilletta et al., 2010).

1.1.4.2.2. Costes de la termorregulacion

Mientras que los beneficios de la termorregulacion parecen simples, los
costes pueden llegar a ser muy complejos. En general, existen costes de tres
tipos: (1) costes por gasto energético, debido a que la energia que se usa para la
termorregulacion no pueda usarse para crecer o reproducirse, lo que afectaria
finalmente a la eficacia biologica, (2) costes por un aumento en el riesgo de
mortalidad, que afectaria directamente a la eficacia bioldgica al disminuir la
probabilidad de una reproduccion futura, y (3) costes por pérdida de
oportunidades para realizar otras actividades que podrian contribuir mas a la
eficacia bioldgica en ultima instancia, como cortejar, reproducirse, o incluso
alimentarse (Angilletta, 2009). Ademas, el estudio de los costes y beneficios de
la termorregulacion es mas complicado aun por el hecho de que los organismos
usan varios mecanismos de termorregulacion, cada uno de los cuales conlleva
diferentes costes, y todo ello varia dependiendo de las caracteristicas del habitat

(Huey y Slatkin, 1976; Blouin-Demers y Nadeau, 2005; Sears y Angilletta, 2015).

Los costes también dependen de la estrategia de termorregulacion que
use el individuo, combinando mecanismos conductuales, fisiologicos y
morfologicos. Los mecanismos conductuales, que son los principales en la
mayoria de reptiles, conllevan tanto gasto de energia, como riesgo de
mortalidad y oportunidades perdidas. Claramente, cuando un reptil se mueve
desde un microhabitat térmicamente favorable a otro, gastard mas energia,
podra atraer a mds depredadores y también asustard a mas presas que si se

quedase parado (Huey y Slatkin, 1976). Por su parte, los mecanismos
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tisiolégicos, como alterar los flujos de circulacidon sanguinea, la evaporacion o el
metabolismo, pueden conllevar gastos energéticos y riesgo de mortalidad. Por
altimo, los mecanismos morfoldgicos de termorregulacion, como los cambios de
color o los ajustes de posicion de estructuras morfologicas, pueden conllevar
gasto de energia, riesgo de mortalidad y pérdida de oportunidades. De
cualquier forma, en las lagartijas podemos considerar despreciables los
mecanismos fisiologicos y morfoldgicos de termorregulacion, y centrarnos en
los mecanismos conductuales (Huey, 1974; Castilla et al., 1999; Herczeg et al.,

2008).

1.1.4.2.3. Modelo de costes y beneficios de la termorregulacion

Huey y Slatkin (1976) desarrollaron un modelo del grado optimo de
termorregulacion, dados unos costes y beneficios energéticos. Segun sus
razonamientos, los costes de termorregulacion podrian sobrepasar a los
beneficios en aquellos ambientes donde escaseen los recursos térmicos. Asi, este
modelo 6ptimo predice la conducta de termorregulacion cuando se conocen los
costes y los beneficios energéticos (Huey y Slatkin, 1976; Angilletta, 2009). Sin
embargo, Huey y Slatkin (1976) no llegaron a incorporar los costes no
energéticos a su modelo. En general, hay evidencias de que los ectotermos se
regulan de una forma mads precisa cuando los beneficios energéticos son
mayores. En resumen, las manipulaciones experimentales en la disponibilidad
de alimento, la calidad de la dieta, o las concentraciones de oxigeno, han
confirmado que los ectotermos responden de forma rapida a cambios en los
beneficios energéticos de la termorregulacion. Aunque la ganancia de energia
depende claramente de la temperatura corporal, la termorregulacion también
ofrece beneficios que no pueden cuantificarse en términos de energia. Por

ejemplo, los beneficios en un mejor desarrollo, una mejor locomocién, o un
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mejor funcionamiento del sistema inmune, no conllevan una ganancia de

energia, pero si pueden suponer efectos sobre la supervivencia o la fecundidad.

Por otro lado, también hay evidencias de que los individuos se
termorregulan con menos precision cuando los costes son mayores. El principal
coste de la termorregulacion conductual en los pequenos reptiles es energético y
surge principalmente de desplazarse entre los diferentes microhabitats
térmicamente favorables (Huey y Slatkin, 1976; Sears y Angilletta, 2015). Por lo
tanto, la magnitud de ese coste queda determinada tanto por la distribucion de
frecuencias como por la distribucion espacial de las temperaturas operativas en
un habitat concreto. Asi, los costes de termorregulacion serian menores cuando
los microclimas favorables suceden de forma frecuente en el espacio que
cuando son escasos (Sears y Angilletta, 2015). Ademas, el coste energético
asociado al desplazamiento que se requiere para localizar un microclima
favorable deberia disminuir segiin aumentase su abundancia. Sin embargo, los
cambios diarios en el angulo de radiacion solar provocarian que los organismos
se desplacen entre unos microhabitats cuya idoneidad térmica es efimera para

poder mantener sus temperaturas preferidas a lo largo del dia.

A medida que aumentasen los costes, el beneficio neto de Ila
termorregulacion iria disminuyendo. Ademas, hay muchos factores que pueden
incrementar los costes de termorregulacion, desde factores del propio
organismo, como una locomocion ineficiente o0 una percepcion térmica
inadecuada, a otros factores que dependen del ambiente, como puede ser la
heterogeneidad del paisaje térmico (Angilletta, 2009; Sears y Angilletta, 2015).
Por otro lado, el nivel 6ptimo de termorregulacion puede disminuir también
conforme disminuyen las temperaturas operativas. De esta forma, las
diferencias entre las temperaturas operativas y el dptimo térmico aumentan
muchas veces en ambientes frios, lo que podria estar indicando un aumento de

los costes de termorregulacion en esos ambientes. Withers y Campbell (1985)
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demostraron experimentalmente que las iguanas Dipsosaurus dorsalis cambiaban
desde una estrategia cercana a la termorregulacion perfecta cuando se les
permitia calentarse un tiempo suficiente antes de tener que desplazarse a otra
fuente de calor, a una estrategia cercana a la termoconformidad cuando el

tiempo de asoleamiento era breve, segtin el modelo de Huey y Slatkin (1976).

Por lo tanto, si no tenemos mas informacion sobre otros costes,
asumiremos que el coste de termorregulacion aumenta a medida que los
microhabitats favorables se vuelven menos frecuentes. De hecho, al comparar la
termorregulacion en bosques con la de los habitats abiertos, se asume que la
termorregulacion cuesta mas energia en los habitats forestales debido a la
menor abundancia de perchas de asoleamiento disponibles (Huey, 1974; Hertz,
1992b). De forma andloga, la temperatura corporal media normalmente
disminuye al aumentar la altitud o la latitud en algunas especies (Schoener et
al., 1979; Hertz y Nevo, 1981; Van Damme et al., 1989), aunque no es asi en
algunos casos (Hertz y Huey, 1981; Angilletta, 2001). Blouin-Demers y Nadeau
(2005), en un extenso estudio sobre el impacto de los costes energéticos de la
termorregulacion segun el tipo de ambiente, argumentaron que los individuos
no podrian permitirse ser mas termoconformes en ambientes frios, porque la
pérdida de los beneficios asociados a la termorregulacion excederia el elevado
coste de termorregulacion. Sin embargo, este estudio también ignoraba los
costes no energéticos, como el riesgo de depredacion o las oportunidades
perdidas, que podrian estar influyendo también en ese balance de
termorregulacion optima (Angilletta, 2009). De todas formas, parece claro que el
hecho de no controlar la varianza ambiental y la estructura espacial puede

llevarnos a conclusiones erroneas en la estimacion de los costes energéticos

(Sears y Angilletta, 2015).
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1.1.4.2.4. Costes no energéticos de termorregulacion

Interacciones agresivas con los competidores

La competencia con otros individuos por la temperatura podria verse
como la competencia por el alimento. Después de todo, los microclimas
preferidos ocupan un espacio fisico. Asi, se considera el nicho térmico como
una descripcidn estadistica de las temperaturas seleccionadas en un gradiente
térmico (Magnuson et al., 1979; Buckley et al., 2015). Si adoptamos este punto de
vista, podriamos caracterizar el uso del espacio disponible en relaciéon a su
calidad térmica (Tracy y Christian, 1986, Huey, 1991). Por lo tanto, si hay dos
especies compitiendo por los recursos térmicos, el nicho térmico del competidor
subordinado o de ambos competidores se vera alterado por la interaccion entre
ambos (Buckley y Roughgarden, 2005). La competencia podria causar cambios
en la conducta termorreguladora, ya sean cambios rapidamente reversibles o
incluso cambios que llegaran a fijarse evolutivamente. Existen estudios que han
demostrado cambios en el nicho térmico por competencia entre individuos de la
misma especie (Regal, 1971), entre diferentes especies (Downes y Bauwens,
2002), e incluso algunas especies en las que conviven morfotipos térmicamente

dominantes junto con otros subordinados (Stapley, 2006).

Riesgo de depredacion

Cuando los ectotermos se termorregulan suelen buscar dreas con elevada
radiacién solar, que suelen encontrarse en lugares abiertos donde podrian
llamar la atencion de los depredadores (Webb y Whiting, 2005). Todos los
ambientes ofrecen refugios ante los depredadores, pero esos refugios suelen
estar aislados y frios. En consecuencia, surge un compromiso entre regular la

temperatura y minimizar el riesgo de depredacion. Cuando un reptil se asolea
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en un lugar favorable corre el riesgo de que su comportamiento atraiga la
atencion de un depredador. El reptil podria evitar facilmente ese riesgo de
depredacion si huye a un refugio, pero a cambio gastaria energia en el
desplazamiento. Ademas, su temperatura dentro del refugio descenderia por
debajo del 6ptimo térmico. Por lo tanto, habria un modelo de uso 6ptimo de
refugios con respecto a la termorregulacion, segtn el cual la duracién 6ptima de
la estancia dentro del refugio dependeria de los costes y beneficios de
abandonar la termorregulacion. Obviamente, el beneficio de quedarse en el
refugio equivale a aumentar la probabilidad de supervivencia, al evitar al
depredador. El coste de quedarse en el refugio equivale a la pérdida de
rendimiento fisioldgico causada por la disminucion en la temperatura corporal
(Amo et al., 2007a, 2007b). Si asumimos que tanto los costes como los beneficios
pueden expresarse en unidades de eficacia bioldgica, podriamos encontrar el
tiempo Optimo de emergencia del refugio. Hay varios estudios que ofrecen
apoyo experimental para este modelo (Martin y Lopez, 2001; Diego-Rasilla,
2003; Polo et al., 2005). Por lo tanto, el riesgo de depredacion durante el
asoleamiento puede causar que la termorregulacion no sea eficaz (Herczeg et al.,
2008), lo que, en ultima instancia, ralentizaria el crecimiento y la reproduccion

(Downes, 2001).

Oportunidades perdidas para alimentarse o reproducirse

Dado que ciertas actividades como buscar y manipular el alimento
determinan a su vez la magnitud de la ganancia energética, es de esperar que el
beneficio de la termorregulacion dependa también del grado en el que las
conductas de termorregulacion sean compatibles con esas actividades. Gvozdik
(2002) investigd el compromiso entre asolearse y forrajear en Zootoca vivipara a

diferentes altitudes, y encontrd que las lagartijas que habitaban a mayor altitud
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pasaban mas tiempo asoledndose. Por lo tanto, aunque la eficacia de
termorregulacion era similar en las diferentes altitudes, las lagartijas de la zona
mas elevada tendrian menos tiempo disponible para dedicar al forrajeo que las

de las zonas mas bajas (Gvozdik, 2002).

Las oportunidades de cortejo o apareamiento también podrian entrar en
conflicto con la termorregulacion por el mismo motivo. De este modo, la
mayoria de los organismos tiene que elegir entre actividades de
termorregulacion y otras actividades que también pueden favorecer la eficacia
bioldgica. Por lo tanto, parece claro que las oportunidades perdidas imponen
altos costes, y que los individuos deberian de pasar el minimo tiempo posible
para termorregularse. Belliure y Carrascal (2002) demostraron que las lagartijas
de la especie Acanthodactylus erythrurus seleccionaban, ante la misma
temperatura, la fuente de calor que proporcionaba mejores tasas de
calentamiento, demostrando que los individuos minimizan activamente las
oportunidades perdidas durante la termorregulacion (Belliure y Carrascal,

2002).

Interaccion entre diferentes costes

Normalmente, los costes de termorregulacion interaccionan unos con
otros, lo que complica el estudio de las consecuencias que tienen las diferentes
estrategias de termorregulacion sobre la eficacia biologica. Por ejemplo,
sabemos que los animales evitan microhabitats favorables cuando éstos se
encuentran en lugares con riesgo de depredacion. Aunque el riesgo de
depredacion impida a los individuos tomar ciertas decisiones de
termorregulacion, la decisién de evitar ese riesgo depende a su vez de otros
factores, como la densidad de conespecificos. Downes y Shine (1998)

demostraron que las interacciones antagonistas entre conespecificos podrian
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alterar la termorregulacion cuando a la vez se daba un riesgo de depredacion. A
su vez, Downes y Hoefer (2004) demostraron que las interacciones entre
conespecificos pueden reducir a veces el coste de termorregulacion impuesto
por los depredadores, por el efecto beneficioso que supondria el encontrase mas

protegidos al estar en grupo (Downes y Hoefer, 2004).

Existen modelos dindmicos Optimos que pueden hacer predicciones
sobre la termorregulacion cuando la temperatura, el alimento y el riesgo de
depredacion varian entre microhdbitats (Angilletta, 2009). Si esos modelos
incluyeran una consideracion explicita de la estructura espacial, podrian
aportar, ademds de los costes energéticos, la covariacion espacial entre la
temperatura y los factores que influyen en los costes no energéticos (Sears y
Angilletta, 2015), dado que la distribucion y la abundancia de otros recursos en
el espacio podrian determinar casi con seguridad esos costes no energéticos de
termorregulacion. Por lo tanto, si un organismo percibe un microhdbitat como
tavorable o no, dependera de su proximidad a los competidores, a los parasitos,

a las presas, al agua, y al refugio.

1.2. El género Iberolacerta

El género Iberolacerta Arribas, 1997, surgié de la diversificacion de la
subfamilia Lacertinae (Squamata: Lacertidae) durante el Mioceno, hace
aproximadamente entre 13 y 9 m.a.,, reemplazando probablemente a otros
lacértidos anteriores (Figura 1.4; Carranza et al., 2004; Arnold et al., 2007). El
género incluye actualmente ocho especies, siete en la Peninsula Ibérica y una en
Eslovenia y Croacia (Figura 1.5; Carranza et al., 2004; Arribas et al., 2006). Dadas

sus afinidades filogenéticas y su distribucidn geografica, se suelen dividir en

52 - Introduccién



tres grupos principales: (1) el “grupo ibérico” o “grupo monticola”, que incluye

I. monticola, I. galani, 1. cyreni, e 1. martinezricai , (2) el “grupo pirenaico” o

“grupo bonnali”, que algunos autores consideran como subgénero Pyrenesaura

Arribas 1997, e incluye a I. aurelioi, I. aranica e 1. bonnali, y (3) 1. horvathi, que

habita mas de 1000 km al este, entre la parte mas oriental de los Alpes y el norte

de los Alpes Dinaricos (Figura 1.7; Arribas et al., 2006).

Gallotiinae

Eremiadini

54

Takydromus

e Zootoca

Scelarcis

56

Teira

Algyroides
Phoenicolacerta gen. nov.

Anatololacerta gen. nov.
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ITranolacerta brandtii gen. nov.
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Timon princeps
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Darevskin
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L Iberolacerta

— Apathya
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— Archaeolacerta

Figura 1.4. Arbol filogenético de la subfamilia Lacertinae dentro de la familia Lacertidae, en el que se

Dalmatolacerta gen. nov.

Lacertini

puede apreciar la posicion del género Iberolacerta (Arnold et al., 2007).
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Es muy probable que el género Iberolacerta se originase en la Peninsula
Ibérica y que se expandiera inicialmente desde este punto, tras lo cual las
poblaciones se habrian fragmentado, formando los diversos clados (Carranza et
al., 2004; Crochet et al., 2004; Mouret et al., 2011; Figura 1.7). Posteriormente, se
habria producido una mayor divergencia en esas regiones debido a eventos de
aislamiento que pueden estar relacionados con cambios climaticos, formacion
de montafas, o competencia con lagartijas del género Podarcis (Carranza et al.,

2004; Crochet et al., 2004; Mouret et al., 2011).

Ya quedasen confinadas en las montafias debido solamente a las
oscilaciones térmicas de los periodos glaciares-interglaciares, o también debido
a su competencia con especies mas termofilas del género Podarcis durante las
épocas calidas, lo cierto es que se conoce aproximadamente cudnto tiempo
llevan las lagartijas serranas habitando las montanas (Crochet et al., 2004;
Arnold et al., 2007). I. horvathi es la especie hermana del resto de especies de
Iberolacerta de la Peninsula Ibérica, de las que se separo hace aproximadamente
8 m.a. (Mayer y Arribas, 2003; Carranza et al., 2004). Las Iberolacerta ibéricas son
monofiléticas y se habrian originado hace unos 7 m.a. (Arribas et al., 2006). Las
tres especies pirenaicas aparecieron casi simultdineamente durante el Plioceno,
poco después de la separacion entre I. cyreni y el resto del clado del “grupo
monticola” (I. monticola, 1. galani e 1. martinezricai) que habria sucedido durante
el Mioceno Superior (Arribas et al., 2006; Mouret et al., 2011; Remon et al., 2013).
Por lo tanto, las especies de Pirineos llevarian viviendo en esas montanas al
menos desde hace aproximadamente 4 m.a. (Carranza et al.,, 2004). Por otro
lado, las poblaciones de I. monticola, I. galani e 1. martinezricai llevarian al menos
2 m.a. habitando en zonas de montana del centro-norte peninsular. Por ultimo,
I. cyreni llevaria en las montanas del Sistema Central durante al menos 1.7 m.a.

(Carranza et al., 2004).
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Figura 1.5. Arbol filogenético de las especies del género Iberolacerta con datacién en millones de afios (My
en el gréafico) para la separacion de los nodos. Fuente: Arribas et al. (2006).
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Figura 1.6. Aspecto de la parte occidental de Europa en la época en que se origind y diversifico el género
Iberolacerta hace aproximadamente 13 m.a. Fuente: http://cpgeosystems.com/13_Mid_Mio_Eurmap_sm.jpg.

Comunmente conocidas como lagartijas serranas, las lagartijas del
género Iberolacerta, comparten varias caracteristicas propias de su ecologia y
morfologia debido a su historia evolutiva compartida. En primer lugar, habitan
zonas de alta montafia, generalmente entre los 1400 y los 3000 m de elevacion,
con la excepcion de I. horvathi y la subespecie 1. monticola cantabrica, que llegan
hasta el nivel del mar en algunas areas (Crochet et al., 2004; Mouret et al., 2011;
Remon et al., 2013). Ademads, en muchas ocasiones sus poblaciones son escasas y
se encuentran fragmentadas y aisladas unas de otras (Crochet et al., 2004). Estos
lacértidos suelen vivir en canchales o en roquedos de alta montaha con
matorrales y pastizales o brafias, generalmente por encima del limite forestal y
muchas veces cerca de cursos de agua, donde seleccionan preferiblemente
sustratos de roca (Pérez-Mellado, 1982; Argiiello y Salvador, 1988; Martin y
Salvador, 1992; Arribas, 2010; observaciones personales). Son lagartijas de

tamafio medio, entre los 60 y los 90 mm de LCC (longitud cabeza-cloaca) las del
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“grupo monticola”, y entre 45 y 55 mm de LCC las del “grupo pirenaico”, con
hembras generalmente mds grandes que los machos (Arribas, 1994; Arribas,

1999; Salvador y Pleguezuelos, 2002; Arribas et al., 2006; en preparacion).

[[1-monticola cantabrica

I. monticola
monticola

| I. martinezricai |

oozl

1. cyreni cyreni

Figura 1.7. Distribucion de las ocho especies actuales del género Iberolacerta y las subespecies
correspondientes de I. monticola e 1. cyreni, modificado de Crochet et al. (2004).

Una caracteristica comtn a todas ellas, diferente de otros lacértidos
ibéricos no montanos, es lo reducido de su periodo de actividad. Por lo general,
las lagartijas del género Iberolacerta viven en un habitat que la mayor parte del
afno se encuentra cubierto por nieve y hielo (Figura 1.9), por lo que su periodo
anual de actividad es muy reducido, aproximadamente entre mayo y finales de
septiembre (ver, por ejemplo, Martin y Salvador, 1992; Amat et al., 2008;
Arribas, 2010; observaciones personales). Ademads, el periodo diario de
actividad también es mas reducido que en otras poblaciones, ya que las
temperaturas son bajas por la noche, y los rayos solares tardan en aparecer por
la mafiana y desaparecen antes durante el creptsculo, en estas zonas cerradas

de alta montana, que muchas veces son circos glaciares (Arribas, 2010;
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observaciones personales). Todo esto haria que las especies del género
Iberolacerta tuviesen la necesidad, para subsistir en tales circunstancias, de
maximizar la termorregulacién, la alimentacién y la reproduccién, en

comparacion con otros lacértidos de zonas menos extremas.

Figura 1.8. Algunos representantes del género Iberolacerta: (1) macho adulto de I. galani en el Lago de
Truchillas (Ledn), (2) recién nacido de I. galani del Lago de La Bana (Ledn), (3) hembra adulta de I. bonnali
del Circo de Cotatuero (Huesca), y (4) macho adulto de I cyreni de las Lagunas del Trampal (Avila).
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Estas especies se alimentan de insectos y otros artropodos, que cazan
tanto activamente como al acecho (Argtiello, 1991; Pérez-Mellado et al., 1991;
Amat et al., 2008; en preparacion). Ademas, las lagartijas serranas serian capaces
de ajustar su dieta a las presas disponibles, que en las zonas de alta montafia
tienden a ser escasas en determinados momentos (Amat et al., 2008). En cuanto
a la reproduccion, suelen realizar una puesta por ano, y el grado de retencion
de los huevos es muy alto, por lo que su desarrollo embrionario en el momento
de la puesta estd bastante mas avanzado en comparacion con otros lacértidos,
probablemente como adaptacion al frio (Brana et al., 1991; Arribas y Galdan,
2005; Salvador et al., 2008). Los huevos eclosionan a finales de julio o durante

agosto (Arribas y Galdn, 2005; Salvador et al., 2008; observaciones personales).

Respecto a las conductas antidepredadoras, cabe destacar el intenso color
azul de la cola de los juveniles (Figura 1.8), y el grado en que los adultos son
capaces de evaluar los riesgos de depredacion y actuar en consecuencia, al
menos en I. cyreni (Martin y salvador, 1992; Lopez et al., 2005; Martin et al.,
2009), pero probablemente también en el resto de especies. Ademas, su
respuesta ante los estimulos quimicos de serpientes depredadoras es la mas
intensa que se ha encontrado hasta la fecha, con un patrén conductual muy
consistente en las cuatro especies estudiadas: 1. galani, 1. monticola, 1. cyreni e 1.

aurelioi (en preparacion).

1.3. Los habitats de montana

Las montafias se caracterizan por ser lugares frios, en los que el aumento
de altitud conlleva un cambio del clima y la vegetacion. Las montafas del

hemisferio norte, en general, engloban habitats que se conservan en buen
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estado, mientras que es frecuente que se hallen rodeados de tierras mas bajas
que han sido alteradas por el hombre desde hace miles de anos (Nagy y
Grabherr, 2009). Las formaciones boscosas de las partes bajas de las montafas
dan paso, generalmente, segin vamos ganando altitud, a formaciones vegetales
de pequenos arbustos y praderas, por lo que la linea imaginaria que supone el
final de los bosques seria el comienzo de la zona alpina o zona de alta montafia

(Grabherr et al., 2003; Korner, 2007).

Figura 1.9. En las fotografias se aprecia como se encuentran durante la mayor parte del afio las zonas en
las que viven las poblaciones de Iberolacerta estudiadas. De arriba abajo y de izquierda a derecha: Lagunas
del Trampal (Avila) ; Pena Trevinca (Ledn), en el Lago de La Bafia; estacion de esqui de Vallnord, sector,
Pal-Arinsal (Andorra); inmediaciones del Circo Cotatuero en Ordesa (Huesca); y Serra da Estrela
(Portugal), en las cercanias de Fonte dos Periis. Fotografias recopiladas de Internet.

Los habitats de alta montafia suponen aproximadamente un 3% de la

superficie de la Tierra y se caracterizan por experimentar grandes cambios
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estacionales, con una corta época favorable para los seres vivos, debido a la
nieve que las cubre durante la mayor parte del ano. Aparte del tiempo de
actividad reducido y de las caracteristicas ambientales extremas, el aislamiento
de las zonas de alta montafia también afecta profundamente a la ecologia y la
evolucion de los organismos que las habitan, sobre todo a los que cuentan con
una capacidad de dispersion mads limitada (Crochet et al., 2004; Korner, 2007).
Por lo tanto, son consideradas “islas de montafia”, ya que muchas poblaciones
de alta montana permanecen aisladas del resto por zonas bajas de habitats

desfavorables (Grant, 1998; Whittaker y Ferndndez-Palacios, 2007).

La caracteristica general mas importante para la vida en habitats de alta
montana es que la temperatura disminuye al aumentar la altitud. Esta
disminucién es de aproximadamente 0.6 °C por cada 100 m de elevacion (Dillon
y Frazier, 2006), aunque la orientacion de las laderas y su exposicion al viento
modifican esta tendencia en gran medida (Korner, 2007). Otra caracteristica de
las montanas es la disminucion de la presion atmosférica al aumentar la altitud,
que hace que la presion parcial de los gases atmosféricos disminuya en el aire.
Esto puede tener efectos sobre los organismos que habitan las montanas, ya que
es posible que la disminucion en la presion parcial de CO: sea una limitacion
para el crecimiento vegetal (Korner, 2003; Nagy y Grabherr, 2009). Incluso, se
piensa que esta caracteristica limita también la abundancia de aves, puesto que
la porosidad de la cubierta de los huevos aumenta a medida que disminuye la
presion parcial de Oz en la atmosfera (Nagy y Grabherr, 2009). La cobertura de
nubes y la precipitacion también suelen aumentar con la altitud, aunque el
patron no es tan global. Asi, las zonas de alta montana suelen tener una mayor
humedad relativa que otras zonas mds bajas, lo que disminuye Ila
evapotranspiracion y suele facilitar la vida vegetal y animal (Korner, 2003;
Nagy y Grabherr, 2009). Por otro lado, la radiacion solar también es mas intensa

a medida que subimos en altitud. Esta tltima caracteristica también puede tener
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efectos sobre la vida, por ejemplo, las lagartijas de la especie Psammodromus
algirus en Sierra Nevada tienen mas melanina a mayor altitud, probablemente

para protegerse del exceso de radiacion ultravioleta (Reguera et al., 2014).

1.4. Objetivos de la tesis

La inmensa mayoria de las lagartijas del género Iberolacerta viven en
zonas de alta montana, en las que pasan la mayor parte del afio cubiertas por
hielo y nieve. Su periodo de actividad anual y diario es reducido, y ademas los
recursos troficos suelen ser escasos. La capacidad de obtener temperaturas
corporales favorables es crucial para poder alimentarse, reproducirse o evitar a
los depredadores, ya que tratamos con especies ectotermas en las cuales todo el
metabolismo, ecologia y conducta puede considerarse termodependiente
(Angilletta, 2009). Por lo tanto, es de suponer que estas lagartijas de alta
montania maximicen su eficacia de termorregulacion, sacando el maximo
partido de los microhabitats disponibles, a través de un cuidadoso
comportamiento de seleccion de sustratos. Asi, la primera hipotesis a confirmar
en las cinco especies que nos ocupan en la presente tesis es la de si son unas
termorreguladoras eficaces o, por el contrario, tienden a ser mas bien

termoconformes.

La otra dimension importante en la termorregulacion es la sensibilidad
térmica, es decir, qué posicion ocupan estas especies dentro de un continuo
entre los generalistas y los especialistas térmicos. Las especies del género
Iberolacerta llevan entre 7 y 1.5 m.a. viviendo en zonas frias, lo que hace pensar
que han de ser especialistas en temperaturas bajas. Cuando una especie de

ectotermo vive en un hébitat con temperaturas muy elevadas, como puede ser
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un desierto, no suele especializarse en las temperaturas elevadas, y tiende a ser
un generalista térmico, ya que puede seleccionar los microhdbitats mas
adecuados dentro de los disponibles. Sin embargo, cuando una especie soporta
temperaturas muy bajas a lo largo del ano, las tiene que soportar mientras
hiberna, momento en el que no puede termorregularse activamente, por lo que
tiende a disminuir su temperatura letal minima, y eso le lleva especializarse en
rangos de temperaturas bajas (ver, por ejemplo, Mufoz et al., 2014) . Asi,
nuestra segunda hipotesis es comprobar si las especies estudiadas de género
Iberolacerta son, como cabria esperar, especialistas en temperaturas bajas,

adaptadas al frio.

El objetivo principal de la tesis es evaluar la termorregulaciéon y la
sensibilidad térmica de cinco especies del género Iberolacerta: I. cyreni (Capitulo
4), 1. galani (Capitulo 5), I. aurelioi (Capitulo 6), 1. bonnali (Capitulo 7), e L
monticola (Capitulo 8). Aparte de este objetivo principal, que abarca a las cinco
especies, los otros objetivos de la tesis son: (1) evaluar los factores mas
importantes que influyen en la biologia térmica de la familia Lacertidae a través
de un meta-andlisis (Capitulo 3), (2) comprobar si I. cyreni estd manifestando el
efecto Bogert, es decir, si esta contrarrestando el impacto del cambio climatico
sobre las temperaturas corporales mediante su comportamiento (Capitulo 4), (3)
estudiar si los cambios estacionales en el rango de temperaturas preferidas
mejora la eficacia de termorregulacion en 1. galani (Capitulo 5), (4) estudiar el
reparto de recursos térmicos 1. galani y Podarcis bocagei cuando conviven en
sintopia (Capitulo 5), y (5) evaluar la influencia del viento sobre la

termorregulacion de las lagartijas, en I. aurelioi (Capitulo 6).
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Entre 2011 y 2013, hemos estudiado cinco especies de lagartijas serranas:
Iberolacerta cyreni (Capitulo 4), Iberolacerta galani (Capitulo 5), Iberolacerta aurelioi
(Capitulo 6), Iberolacerta bonnali (capitulo 7), e Iberolacerta monticola (Capitulo 8).
Ademas, hemos estudiado la biologia térmica de una poblacién de Podarcis
bocagei, ya que convive en sintopia con I. galani durante el verano (Capitulo 5).
En este apartado se proporciona la metodologia comun para todas las
poblaciones estudiadas, de forma que el resto de detalles particulares se

aportan en cada uno de los capitulos especificos.

2.1. Temperaturas corporales (Tb)

Las lagartijas se capturaron por medio de lazos corredizos unidos a
varillas de fibra de vidrio de 50-100 cm de longitud. Este método de captura es
muy eficaz y no produce dano a los individuos capturados. Las capturas se
llevaron a cabo durante todo el periodo diario de actividad de las lagartijas, que
varia ligeramente dependiendo de la poblacion (ver capitulos especificos). En

cada captura, se anotaron los siguientes datos:

1. Datos sobre el individuo capturado:
* Fechay hora GMT de la captura.

* Temperatura corporal de la lagartija (Tv), medida inmediatamente tras

la captura con un termoémetro digital provisto de una sonda termopar

(Testo ®, modelo 635), introduciéndola aproximadamente 0.5 mm en la

cloaca del animal. Los termdmetros digitales empleados tienen un

rango de lecturas de -20 °C a +140 °C y una precision de + 0.1 °C. La

lectura de temperatura se realizaba a la sombra, durante los 10 s
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después de la captura, evitando la incidencia directa del sol sobre la
sonda térmica y el animal.

Sexo del individuo capturado.

Longitud cabeza-cloaca (LCC) de la lagartija, en mm. Se tomo con regla
de acero, desde la punta del hocico hasta la cloaca.

Peso del individuo en gramos, con precision de + 0.1 g, tomado con

dinamometro (Pesola ®) y balanza digital portatil.

2. Datos sobre el sustrato de termorregulacion:

68

Sustrato sobre el que se hallaba el individuo en el momento de la
captura (roca, tierra, grava, hierba u hojarasca).

Temperatura del aire (Ta), tomada en el lugar de captura, con el mismo
modelo de termometro, a 1 cm de altura sobre el sustrato ocupado por
la lagartija y sombreando la sonda térmica durante la lectura.
Temperatura del sustrato (Ts), tomada con el mismo modelo de
termometro, en contacto directo de la sonda térmica con el sustrato
ocupado por la lagartija y sombreando la sonda durante la lectura.
Velocidad del viento, medida en nudos con un anemometro Kestrel
3000. Esta variable solo ha sido importante en el caso de I aurelioi
(Capitulo 6), para lo que se ha transformado a unidades del Sistema
Internacional (ms™?).

Situacion de insolacion del individuo en el momento de la captura: en
sol total (ST), en sol filtrado por la vegetacion (SF) o en sombra (SR).
Altura sobre el suelo del individuo en el momento de la captura (cm).
Inclinacion del sustrato: si es plano, inclinado, o vertical. Si era vertical
o presentaba una inclinacion marcada, se apuntaba también Ila
orientacion del mismo.

Cuando fue posible, se anotaron las condiciones de 4 sustratos

aleatorios al punto de captura, situados a 1 m de distancia en la
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direccion a cada punto cardinal (para establecer un criterio objetivo que
asegure la aleatoriedad) del punto de captura. De ellos, se apunto: tipo
de sustrato, sol, altura e inclinacién, Ts, Ta, intensidad y direccion del
viento, medidos del mismo modo que para el punto de captura de la
lagartija. Estos datos se han utilizado para estudiar la seleccion de

microhabitats por parte de I. galani y P. bocagei (Capitulo 5).

2.2. Temperaturas operativas (Te)

Las temperaturas operativas se midieron en el campo, simultaneamente a
la toma de datos de temperaturas corporales, haciéndolo asi en las mismas
condiciones ambientales (Hertz et al., 1993). Para ello, se emplearon modelos de
cobre cilindricos y huecos, del mismo tamafio que las lagartijas. El registro de
temperaturas operativas a partir de los modelos de cobre se llevdo a cabo
insertando una sonda térmica tipo termopar en cada modelo y situando la
sonda en el interior del modelo de tal forma que su extremo sensible no tocara
las paredes interiores del modelo. La sonda se conectdé a un registrador
automatico o data logger, modelo HOBO® H8 de Onset Computer Corporation®.
El data logger se programo a través del software BoxCar® de Onset Co., para
registrar una temperatura del modelo cada 5 minutos. Cada modelo de cobre se
colocaba aproximadamente durante 48 horas en una situacion determinada, tras
lo cual se volcaban las lecturas efectuadas y se cambiaba la ubicacion del

modelo (ver detalles en los capitulos especificos).

Para obtener una caracterizacion de la disponibilidad térmica del habitat,
se obtuvieron registros de temperaturas operativas correspondientes a todos los
microhdbitats en los cuales se mueven las lagartijas durante su periodo de

actividad, incluyendo situaciones en zonas de insolacidn total, sol filtrado y
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sombra, asi como sustratos rocosos, de tierra, de zonas herbaceas, y sobre
matorrales y plantas, dependiendo de cada poblacion concreta (ver detalles en
cada capitulo). Los registros de temperaturas operativas se depuraron después,
eliminando todas las lecturas de temperatura tomadas fuera del horario de
actividad de las lagartijas, que depende de la época y de la poblacion concreta

(ver detalles en los capitulos especificos).

Posteriormente, se calculo para cada modelo la media aritmética de las
temperaturas en cada segmento horario (en hora GMT) para calcular los indices
de termorregulacion, ya que el empleo de la totalidad de las temperaturas
registradas no era posible porque las rutinas informaticas de calculo de eficacias
y exactitudes termorreguladoras tardarian demasiado tiempo en obtener los
resultados. Sin embargo, para las comparaciones estadisticas de las
temperaturas operativas entre los diferentes sustratos hemos empleado la

totalidad de los registros almacenados de las mediciones cada 5 minutos.

2.3. Rango de temperaturas preferidas (PTR)

Al colocar a los individuos en un ambiente en el que solo varia la
temperatura a lo largo del espacio, se pueden confirmar de manera distintiva y
repetible las preferencias térmicas de una cierta poblacion o especie. Las
temperaturas corporales preferidas aportan una informacion muy valiosa sobre
las estrategias de termorregulacion en ambientes en los que no exista ninguna

limitacion ecoldgica, ya sea bidtica o abiodtica (Angilletta, 2009).

Para obtener el rango de temperaturas preferidas (PTR, por sus siglas del
inglés), se han estudiado las temperaturas seleccionadas en gradiente térmico

de laboratorio (Tst) para las cinco especies de Iberolacerta y para Podarcis bocagei.
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El experimento del gradiente térmico de laboratorio se ha realizado siempre en
los mismos dias de trabajo de campo, para garantizar condiciones ambientales
similares a las de la medicion de las temperaturas corporales de actividad y las

temperaturas operativas (ver mas detalles en los capitulos especificos).

Para cada especie, se han empleado 24 individuos adultos, 12 machos y
12 hembras, para los que también se tomaron numerosas medidas de
morfometria y folidosis (en preparacion). El estudio del rango de temperaturas
preferidas de I. monticola, I. cyreni, I. galani, y P. bocagei se realizé en Salamanca;
el de I. bonnali se llevd a cabo en Torla-Ordesa (Huesca); y el de I. aurelioi se

realizo en Ordino (Andorra).

Una vez en el laboratorio, los animales fueron situados en terrarios
individuales, con agua ad libitum y alimento suficiente, combinando grillos y
larvas de Tenebrio molitor. Tras una noche de acomodacion, al dia siguiente se
comenzaba la toma de temperaturas. El gradiente térmico se prepar6 en un
terrario de 100 cm de largo por 70 cm de ancho y 70 cm de alto. En un extremo,
se colocaba una bombilla de infrarrojos de 150 W, suspendida a 20 cm del suelo
del terrario. Ademas, se colocaba un aparato climatizador en la habitacién a una
temperatura fija de 24 °C. De esta forma, se lograba ofrecer a las lagartijas un

gradiente de entre 24 °C y 45 °C en todo momento.

Una vez el gradiente estaba a punto, se introducian 12 individuos
(seleccionados aleatoriamente) en el terrario del gradiente térmico, y se les
dejaba una hora para que fueran seleccionando sus temperaturas preferidas.
Los individuos estaban en todo momento numerados mediante una marca
dorsal de rotulador para tenerlos identificados. El terrario estaba provisto en
todo momento con agua ad libitum, para que el agua no fuese un factor limitante
en la eleccion de una temperatura 6ptima por parte de los individuos. Pasada

esa primera hora, se media la Tv de cada uno de los 12 individuos del gradiente.
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Entonces, se les dejaba otra hora para que volviesen a seleccionar sus
temperaturas preferidas. Este procedimiento se repetia seis veces para cada
individuo, una vez por hora, dentro del periodo de actividad observado en las
lagartijas en el campo (ver detalles en los capitulos especificos). Las
temperaturas se median inmediatamente en la cloaca (de forma analoga a la
toma de Tv), e instantdaneamente se devolvia al individuo al terrario para que
volviese a seleccionar durante otra hora. Pasadas esas seis rondas de medicion,
se devolvian los primeros 12 individuos a sus terrarios individuales (con
alimento y agua ad libitum) y se introducian las 12 lagartijas restantes al terrario
del gradiente térmico, repitiendo el proceso de las primeras. Una vez
tfinalizdbamos cada experimento de gradiente térmico, liberdbamos a las

lagartijas en las mismas zonas de captura.

De esta forma, se han obtenido para cada especie aproximadamente 144
mediciones de temperaturas seleccionadas en gradiente térmico (Tst). De todas
las temperaturas seleccionadas, hemos utilizado el 50% central como rango de
temperaturas preferidas (PTR —por defecto-, 50% PTR, o rango set-point, segin
diferentes autores) para los analisis de los indices de termorregulacion, tal y
como proponen Huey y Hertz (1993). Algunos autores optan por utilizar el 80%
central de las temperaturas seleccionadas como rango de temperaturas
preferidas (80% PTR) para calcular los indices de termorregulacion, sin
embargo, son una inmensa minoria (ver una revisiéon en Bluim-Demers y
Nadeau, 2005). En nuestro caso, se utilizd el 80% PTR solamente para
representarlo en los graficos junto al 50% PTR, para poder comparar con las
publicaciones en las que solo se aportan esos rangos, pero nunca para los

calculos estadisticos propios de los resultados de la presente tesis.
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2.4. Heterogeneidad del habitat

En primer lugar, se ha estudiado la estructura espacial del habitat como
una estimacion de su heterogeneidad en cuanto a los diferentes microhabitats
de termorregulacion. Para ello, se han realizado transectos lineales para todas
las poblaciones estudiadas. En cada zona, se han realizado varios transectos de
25 m de longitud (ver detalles en los capitulos especificos), en los que se han
anotado tanto la cobertura ocupada en proyeccion vertical por cada uno de los
diferentes tipos de microhdbitat que puede resultar térmicamente relevante
para las lagartijas, asi como la frecuencia de los mismos. Los microhdbitats

considerados son:

* Losa: roca generalmente plana y extensa, y en la que la lagartija no puede
refugiarse.

* Rocas grades: de mas de 50 cm de didmetro.

* Rocas pequenas: de menos de 50 cm de didmetro.

* Grava: piedras de pequefio didmetro que cubren el suelo.

* Tierra: normalmente es tierra seca.

* Herbdaceas altas: de aproximadamente mas de 10 cm de altura.

* Herbaceas bajas: de aproximadamente menos de 10 cm de altura.

* Hojarasca: aqui se han incluido hojas secas de arboles y arbustos, junto
que ramas finas que cubrian en suelo.

* Arbustos: los mas abundantes son diferentes especies de brezo, escobas,
enebros rastreros y serbales, dependiendo de la zona de estudio. En
cualquier caso, los hemos agrupado, porque su forma es similar, de cara

al uso en termorregulacion por parte de las lagartijas.
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Para cada tipo de microhdbitat se establecid la frecuencia relativa,
calculada en forma de porcentaje, y la cobertura relativa, también en forma de

porcentaje, para poder comparar unas zonas de estudio con otras.

Ademas, se ha establecido la heterogeneidad térmica de cada zona de
estudio como la desviacion tipica de las medias de los data logger, tal y como

proponen Logan et al. (2015).

2.5. Calculo de los indices de termorregulacion

Con respecto al estudio de la termorregulaciéon, hemos calculado los
indices propuestos por Hertz et al. (1993), cuyo significado se explica en el

Capitulo 1.

El andlisis de eficacia térmica se ha llevado a cabo por medio de una
rutina (THERMO) escrita por el Dr. Richard P. Brown (John Moores Liverpool
University, Reino Unido), que corre como macro en Minitab® (version 13.0).
Los datos de entrada son: Te (temperaturas operativas), Tv (temperaturas
corporales) y Twt del 50% PTR (rango de temperaturas seleccionadas en
gradiente térmico), que se escriben en tres columnas consecutivas de la hoja de
calculo de Minitab. El macro THERMO lleva a cabo 500 iteraciones en un
bootstrap que construye pseudo-distribuciones de los valores de salida que son:
la media aritmética de dv (indice de exactitud de termorregulacion), la media
aritmética de d. (indice de calidad térmica del habitat), y los valores del indice
de eficacia de termorregulacion (E). Ver mds detalles sobre el significado de

estos indices en el Capitulo 1.
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la biologia
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Resumen

Hemos realizado un meta-analisis de los datos publicados sobre ecologia
térmica en la familia Lacertidae. En concreto, hemos realizado un analisis de
segmentacion de los tamanos del efecto, o meta-segmentacion, que permite
identificar los principales factores que influyen en la termorregulacion. Este
andlisis selecciona los factores o moderadores que maximizan la
heterogeneidad de los tamafios del efecto entre grupos, mientras que
minimizan la heterogeneidad dentro de los grupos, de forma andloga a un
ANOVA. Dada la disponibilidad de los datos publicados sobre biologia térmica
de lacértidos, hemos usado dos tipos de tamano del efecto: (1) las diferencias
estandarizadas entre las medias de las temperaturas corporales (Tv) y las
temperaturas del aire (Ta), y (2) las correlaciones entre Tv y Ta. El primer
resultado del meta-analisis es que la heterogeneidad de los datos publicados es
muy elevada. La estacionalidad es el principal factor que influye en la biologia
térmica de los lacértidos estudiados. Durante primavera y otono las T medias
son significativamente mas altas que las Ta de lo que lo son en verano. Ademas,
se aprecia una tendencia a una menor correlacion entre Tv y Ta en primavera y
otono, lo que podria indicar un mayor esfuerzo de termorregulacion en esas
estaciones. Por otro lado, el tipo de habitat es el principal factor, de los
considerados, que determina la correlacion entre Tv y Ta, siendo menor para las
poblaciones donde abundan los sustratos de roca y tierra y mas elevada en
habitats con predominancia de hierba y matorral. Por ultimo, el tamano
corporal también podria jugar un papel importante en la biologia térmica de la
familia Lacertidae, por encima de otros factores como la altitud, latitud o la
insularidad. Sin embargo, se precisan estudios estandarizados para poder

extraer conclusiones generales que sean consistentes.
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3.1. Introduccion

En Zoologia, y mas concretamente en los ambitos de la ecologia y la
evolucion animal, es muy comun hallarse ante relaciones complejas entre
diferentes factores ambientales, fisioldgicos o genéticos. Por lo tanto, es
especialmente importante revisar y wunificar las conclusiones de las
investigaciones primarias para extraer conclusiones generales que nos permitan
entender los patrones globales de tales procesos ecologicos o evolutivos. El
meta-andlisis (Glass, 1976) permite una revision cuantitativa con validez
estadistica, que proporciona una vision objetiva del asunto tratado (Hedges y
Olkin, 1985; Hunter y Schmidt, 2004; Borenstein et al., 2009) y que nos permite
cuantificar la intensidad de las relaciones entre variables (Arnqvist y Wooster,

1995; Koricheva et al., 2013).

Se han publicado numerosas revisiones narrativas sobre biologia térmica
de ectotermos (ver, por ejemplo, Huey y Slatkin, 1976; Angilletta et al., 2002b;
Clusella-Trullas et al., 2007; Angilletta, 2009). También se han publicado ciertos
meta-analisis sobre cuestiones de biologia térmica de ectotermos, por ejemplo,
sobre la regla de Bergmann (Ashton y Feldman, 2003) y sobre la hipotesis hotter
is better (Angilletta et al., 2010). Centrandonos en la familia Lacertidae, Castilla y
colaboradores publicaron en 1999 una revisidon narrativa sobre los datos
disponibles en biologia térmica de lacértidos (Castilla et al., 1999), en la que se
resumen los resultados obtenidos en lacértidos desde 1962 a 1997. Los objetivos
de este trabajo van un paso mas alld, para revisar cuantitativamente los estudios
publicados sobre la biologia térmica de lacértidos desde 1974 hasta 2012. En
primer lugar, estudiaremos su heterogeneidad y los resultados que aportan.
Ademas, investigaremos qué factores caracteristicos de las diferentes

poblaciones son los que mas afectan a las temperaturas publicadas.
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Para ello, se estudian los resultados de las publicaciones mediante un
meta-analisis con segmentacion, o meta-segmentacion, en el que se analiza, de
forma andloga a un ANOVA, en qué orden influyen los diferentes factores
sobre los tamanos del efecto considerados (diferencias entre la temperatura
corporal, T, y la del aire, Ta, por un lado, y correlaciones entre Tv y Ta por otro).
Por ultimo, se pretende integrar los valores de los tamafios del efecto de los
grupos formados por la segmentacion, para compararlos y establecer en qué
sentido y con qué intensidad pueden estar afectando los diferentes factores a las

caracteristicas de la biologia térmica de la familia Lacertidae.

3.2. Material y meétodos

3.2.1. Obtencion de los datos

La busqueda de datos se llevd a cabo en 2012, habiendo recopilado
estudios que abarcan desde 1974 a 2012. Se realizo una busqueda exhaustiva,
combinando tres métodos: (1) busqueda directa en la coleccién de separatas y
publicaciones del Departamento de Biologia Animal de la Universidad de
Salamanca y del Prof. Valentin Pérez Mellado, (2) busqueda en bases de datos
de internet, y (3) busqueda en abanico a partir de las publicaciones obtenidas en

los pasos (1) y (2).

La coleccién de separatas y publicaciones del Prof. Valentin Pérez
Mellado, de la Universidad de Salamanca, consta de mas de 12000
publicaciones sobre ecologia de reptiles y anfibios, incluyendo publicaciones
clasicas y comunicaciones a congresos. Para el muestreo en bases de datos de

internet (Sciencedirect, Web of Knowledge y el buscador Google Scholar) hemos
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utilizado las siguientes palabras clave: thermal biology, thermal ecology,
thermoregulation, temperature requlation, Lacertidae, lacertid lizards y Lacertids. Por
altimo, se ha realizado una busqueda en abanico a partir de las publicaciones

citadas en la literatura de las primeras.

El sesgo de publicacion (Hunter y Schmidt, 1990) no afecta en este tipo
de estudios, ya que todos los datos de temperaturas son susceptibles de
publicarse. El tinico sesgo que encontramos en este tipo de estudios, es que
unas dreas geograficas estdn mucho mas muestreadas que otras (Koricheva et
al., 2013; Quesnelle et al., 2014). El criterio de inclusion en la base de datos para
la meta-segmentacion ha sido muy preciso: en un primer momento, se ha
recuperado toda publicacién que proporcione datos de T» de alguna especies de
la familia Lacertidae. Posteriormente, se ha realizado un filtrado de las
publicaciones recuperadas, descartando las que no proporcionaban los datos

necesarios para el analisis.

Filtrado de publicaciones

De las 140 poblaciones de lacértidos en las que se han publicado datos de
Tv, pertenecientes a las 47 publicaciones recuperadas en la busqueda (ver

ANEXO), se tuvieron que crear tres bases de datos alternativas:

1. Base de datos de las diferencias de medias: de las 105 poblaciones,
correspondientes a 39 publicaciones, en las que se proporciona una
media de Ty, tuvimos que eliminar 68 poblaciones porque los datos no
eran validos para calcular el tamafio del efecto de la diferencia de medias
entre Tv y Ta. En 10 de las 105 poblaciones originales, no se
proporcionaban una medida de dispersion asociada a la Tvr media

(Tertyshnikov, 1976; Seva, 1982; Arnold, 1987). En 25 poblaciones de las
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95 restantes, la medida de dispersion era el rango, que no sirve para
calcular el tamano del efecto (Pérez-Mellado y Salvador, 1981; Baez, 1985;
Arnold, 1987; Tosini et al., 1992). Para 5 poblaciones de las 70 restantes,
que si incluian medidas de dispersion de Tv, no se proporcionaba el
tamano muestral (Arnold, 1987; Verwaijen y Van Damme, 2007). De las
65 poblaciones que si incorporaban una media de Tr, convenientemente
acompanada por una medida de dispersion, hubo 15 que no aportaban
datos sobre las Ta, y de esas 40 restantes, hubo 3 que, aunque aportaban
media de las Ta, no informaban sobre el tamafio muestral, por lo que
también tuvimos que excluirlas (Duvdevani y Borut, 1974; Pérez-

Mellado, 1983; Van Damme et al., 1987).

. Base de datos de correlaciones entre Ta y Te: de las 105 poblaciones

originales, correspondientes a 39 publicaciones, seleccionamos 38
poblaciones para las que se dan valores de correlacion entre las Ta y Tb.
De estas 38 poblaciones, finalmente hemos utilizado 30, correspondientes
a 18 publicaciones, ya que para el resto no se proporcionaba una medida

de dispersion y/o el tamafio muestral (ver ANEXO).

. Base de datos de la eficacia de termorregulacion: sdlo se aportan datos

para 18 poblaciones, correspondientes a 8 publicaciones, de las cuales
sOlo 4 publicaciones aportaban una medida de dispersion para la eficacia
de termorregulacion. Aunque el andlisis de estos indices como tamanos
del efecto habria sido el mas interesante, el tamano muestral actual no es
adecuado para realizar meta-segmentacion, pues es demasiado escaso

para poder realizar agrupaciones.

3.2.2. Tamanos del efecto

Nuestra unidad muestral es cada poblacion de lacértidos de cada estudio

publicado. Asi, si una publicacion trata sobre varias poblaciones, se ha
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considerado cada poblacion como una unidad muestral. Sin embargo, hemos
tenido la precaucion de considerar la publicacion de procedencia como un
factor que podria afectar a los resultados del meta-andlisis, debido a la
influencia que el investigador podria tener sobre los resultados del estudio. De
esta forma, evitamos los posibles problemas relacionados con la no-

independencia de los tamanos del efecto (Nakagawa y Santos, 2012).

Los estudios de biologia térmica de lacértidos se clasifican en tres tipos:
(1) las publicaciones clasicas que proporcionan temperaturas corporales y, en
algunos casos, temperaturas del aire y/o del sustrato, pero sin estudiar como se
relacionan las variables entre si, (2) las publicaciones en que se estudia la
correlacion entre las temperaturas corporales y las temperaturas del aire y/o las
del sustrato, y (3) los estudios que proporcionan datos de exactitud y eficacia de
la termorregulacion (Hertz et al., 1993). Lo mas interesante habria sido utilizar la
eficacia de termorregulacion como tamano del efecto, dado que proporciona
una medida cuantitativa sobre el grado de termorregulacién conductual de una
poblacion (Hertz et al., 1993; ver Capitulo 1), pero no habia datos suficientes en

la literatura. Por lo tanto, hemos considerado dos tipos de tamanos del efecto:

1. Las diferencias de medias entre la temperatura corporal (Tv) y la del aire
(Ta), que nos indicaria la mayor o menor dependencia de las
temperaturas corporales de las del aire. En principio, cuanto mayor fuera
la diferencia entre la media de Tv y la de Ta, mejor seria la capacidad de
termorregulacion de la poblacion, salvo si la Ta fuera Optima y la
poblacidn no necesitase termorregularse en absoluto. Aunque este
estimador posee poca capacidad informativa, porque sdlo se basa en las
medias, resulta util a la hora de comparar diferentes poblaciones para
extraer los principales factores de variacion.

2. Las correlaciones entre la temperatura corporal (Tv) y la del aire (Ta), que

indicarian el nivel de termorregulacién de la poblacion, en el sentido
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clasico (ver, por ejemplo, Pérez-Mellado, 1983) de forma que cuanto
menos dependan las temperaturas corporales de las del aire, mas se

estara termorregulando la poblacion en general.

3.2.2.1. Diferencias de medias entre T» y Ta

Dado que la informacidn recopilada proviene de estudios que pueden
haber empleado diferentes métodos de medida, hemos de utilizar la diferencia
de medias estandarizada (Hedges y Olkin, 1985). Asi, hemos usado el estimador
insesgado de Hedges (Hedges y Olkin, 1985), que estandariza la diferencia de
medias en relacion a la media ponderada de las dos varianzas intragrupo, y se

calcula como:

, donde:

(N; — 1)S7 + (N, — 1S3

S, =
N1+N2_2

Ademas, si se asumen normalidad y varianzas conocidas, la varianza del
estimador g se puede calcular como:

N; + N,

Var(g) = ——
11V2

Dado que este estimador auin es sesgado, Hedges (Hedges y Olkin, 1985)
propuso un estimador insesgado (d), aplicando un factor de correccion al

estimador g,

d = c(m).g
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, donde el factor de correccion viene dado por

3
4N-9’

, donde N es igual a las sumas de los tamafios muestrales N; y N,. De esta
forma, la varianza del estimador insesgado es:

N; + N, 52

d) =
var(d) ==y T, + Ny

, donde d es el tamano del efecto poblacional.

3.2.2.2. Correlaciones entre Tv y Ta

Para los valores de los coeficientes de correlacion lineal de Pearson (r),

hemos utilizado el estimador Z de Fisher:

Z; = llog (1+ri)

2 1-7;

En algunas publicaciones se proporcionaban los resultados de la
regresion lineal simple entre Tv y Ta, pero no se daba el valor del coeficiente de
correlacion lineal de Pearson. En esos casos teniamos dos opciones: (1) si se
proporciona el coeficiente de determinacidén, obteniamos el coeficiente de
correlacion como su raiz cuadrada, y (2) si no se proporciona el valor del
coeficiente de determinacion, calculdbamos el valor del coeficiente de
correlacion lineal de Pearson a partir del coeficiente de regresion (f) y de las

desviaciones tipicas de ambas variables, de la siguiente manera:
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3.2.3. Codificacion de los datos

Hemos considerado dos tipos de variables. El primer tipo incluye a las
variables cuantitativas continuas que proporcionan los tamanos del efecto, que
actian como variable dependiente o variable respuesta, y el otro tipo son
variables cualitativas, llamadas factores, predictores o moderadores, que acttan

como variables independientes para segmentar los tamafos del efecto por ellas.

GRUPO DE TAMANOS DEL EFECTO
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PASO1 Testde homogeneidad >
PASO 2 Moderador que maximice:
Qentre > QpENTRO
| |
GRUPO1 GRUPO 2
PASO1 Testde homogeneidad > :
Grupoles Grupo2es
heterogéneo homogéneo
| | 1
Grupo 1tene Grupoles PASO3
N como para demasiado Integrar con el
seguir pequefio para modelo de
segmentando segmentar efecto fijo
] |
PASO2 PASO3
Integrar con el
modelo de
efectos
aleatorios

Figura 3.1. Esquema del funcionamiento del anélisis de meta-segmentacion.
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Respecto a los moderadores, es conveniente tener el menor numero
posible de categorias para poder realizar segmentaciones sucesivas. Por lo
tanto, hemos utilizado 7 predictores que se sabe que afectan a la biologia
térmica de las lagartijas: (1) tamaifio corporal, pequerio (LCC < 60 mm), mediano
(LCC 60 - 75 mm) o grande (LCC > 75 mm); (2) microhdbitat preferido de la
especie, roca, tierra, o generalista; (3) hdbitat de la poblacién concreta de estudio,
roca, tierra, hierba, matorral o bosque; (4) insularidad de la poblacion concreta del
estudio, insulares o continentales; (5) altitud de la poblacion de estudio, baja (<
400 m), media (400 - 1000 m), o alta (> 1000 m); (6) latitud (hemisferio), norte o
sur; (7) fecha de muestreo, todo el afio (o todo el periodo de actividad de las

lagartijas), primavera, verano, u otorio.

3.2.4. Analisis estadisticos

Hemos utilizado el modelo de efecto fijo para integrar los tamanos del
efecto de cada grupo, ya que estamos trabajando con publicaciones recopiladas
de la literatura (Hunter y Schmidt, 2004; Borenstein et al., 2010). Sobre el modelo
de efecto fijo, segmentamos el tamano del efecto segun el factor mas importante
en cada caso, que serd el que forme los grupos mds homogéneos en su

contenido y a la vez mas diferentes unos de otros.

El procedimiento del analisis de meta-segmentacion (Martin-Vallejo,
1995) es el siguiente: (1) primero se realiza el andlisis global de toda la muestra
y se estudia la homogeneidad del tamafio del efecto. (2) Si el analisis de
homogeneidad resulta significativo (porque al menos uno de los tamanos del
efecto sea estadisticamente diferente del resto), entonces se segmenta la muestra
por el factor que forme los grupos mas homogéneos y a la vez mas diferentes

entre si. (3) Repetimos el procedimiento con cada nuevo grupo, hasta
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quedarnos con grupos homogéneos, o terminales (porque ya no haya tamano
muestral suficiente para seguir segmentandolos). (4) Integramos los tamafos

del efecto para tener una idea del valor medio del grupo (Figura 3.1).

3.2.4.1. Test de homogeneidad

Este test parte de la hipdtesis de que todos los estimadores del tamario de
efecto estiman un tnico tamano del efecto poblacional. La expresion del test es

la siguiente:

Este estadigrafo de contraste sigue una distribucion x* con (k-1) grados
de libertad bajo el supuesto de hipdtesis nula cierta. Jones advierte (Jones, 1992)
de que el test de homogeneidad presenta baja potencia, por lo que unos
resultados no significativos no indican que exista homogeneidad. Asi, Jeng y
colaboradores (Jeng et al., 1995) sugieren utilizar niveles de significacion
mayores como 0.10 o 0.15. Posteriormente, se han propuesto varias medidas
para la cuantificacion de la heterogeneidad (Higgins y Thompson, 2002;
Higgins et al., 2003) como complemento al test de homogeneidad. Nosotros
hemos utilizado la I? (Higgins y Thompson, 2002; Higgins et al., 2003), que
indica el porcentaje de la variabilidad total que se debe a la heterogeneidad de

los estudios frente a la variabilidad debida al azar:

,L.Z

I?=———
T2 4+ g2

El estadistico I cambia el enfoque desde la significacion estadistica a la

variabilidad real como medicion de la heterogeneidad en el meta-analisis, por
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lo que seria analogo a un estadistico de tamano del efecto (Nakagawa y Santos,

2012).

3.2.4.2. Integracion de los tamafios del efecto

Durante el proceso, y cuando hemos llegado a grupos terminales
homogéneos, integramos su tamano del efecto mediante el modelo de efecto
tijo. Sin embargo, en algunos de los grupos terminales ya no se podia explicar la
heterogeneidad mediante ninguno de los factores propuestos, quedando grupos
terminales heterogéneos. En estos grupos hemos optado por integrar el tamafio

del efecto bajo el supuesto del modelo de efectos aleatorios (Figura 3.1).

Para el modelo de efecto fijo, se estima el tamano del efecto global
mediante la media ponderada de los tamarfios del efecto individuales, donde las
ponderaciones son el inverso de las varianzas de los tamafios del efecto. Asi, la

integracion para el modelo de efecto fijo se estima mediante:

ZWL'@i

0=
ZWL'

, ponderando en cada caso por el inverso de las varianzas de los tamanos del

efecto:
2
w; =1/0g.

, con error estandar:

1
0 = —FT—

\/Zi Wi

De manera andloga, cuando no se ha conseguido formar grupos

homogéneos en la segmentacion, hemos integrado mediante el modelo de
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efectos aleatorios, donde las ponderaciones incorporan la variabilidad entre los
estudios. La media global ponderada del modelo de efectos aleatorios viene

dada por la siguiente expresion:
w; = 1/(0& +12)
, donde la estimacion de t* (DerSimonian y Laird, 1986) es:

o Qu—(k=1)
- D

, siendo k el nimero de estudios y Qn el valor de variabilidad que proporciona

el test de homogeneidad (ver mas arriba).

3.2.4.3. Analisis de segmentacion

El andlisis de segmentacion adaptado al andlisis de meta-segmentacion
nos permite identificar qué factores determinan la variabilidad de los tamanos
del efecto. Esta segmentacion esta basada en los métodos AID (Automatic
Interaction Detection) de Morgan y Sonquist (1963), modificados por Martin-
Vallejo (1995) para adaptarlo a la estadistica meta-analitica, resultando el

analisis de meta-segmentacion.

Para ello, partimos de una poblacion de tamanos del efecto M y un
conjunto de factores externos (Xy, ..., X;, ...,X;) que estan influyendo en esos
tamafios del efecto. Estos factores vienen definidos en categorias discretas
(ci, cf, ...,Ccii), que son susceptibles de agrupar las diferentes poblaciones de
lacértidos (nuestra unidad de muestreo). El objetivo de la segmentacion es
encontrar particiones del tamafio del efecto M, definidas por las categorias de

los factores externos, que formen grupos, respecto al tamano del efecto, lo mas
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homogéneos en su contenido y lo mas diferentes unos de otros. De esta forma,
tendremos una medida de heterogeneidad global (Qr), que sera la variabilidad
total dentro de la muestra global (Hedges y Olkin, 1985). Al segmentar,
dividiremos esta variabilidad total en una heterogeneidad entre grupos (Qg) y
en una heterogeneidad dentro de los grupos (Qp), de modo que el objetivo de la
segmentacion sera minimizar la distancia intragrupo (Qp), maximizando a la
vez la distancia intergrupo (Qg; ver Figura 3.1). Una vez realizada una particion,
hay que evaluar qué grupos difieren y cudles son homogéneos, para
reagruparlos, como se hace en el caso de los métodos CHAID (Chi-squared
Automatic Interaction Detection; Morgan y Sonquist, 1963). Asi, el proceso de
segmentacion es jerarquico y secuencial, hasta que se vayan formando grupos
terminales, bien por ser homogéneos o bien por presentar una bajo tamafo

muestral (Figura 3.1).

De manera tradicional, en el CHAID se comparan las categorias de las
variables de forma pareada (teniendo en cuenta que sean libres o mondtonas
para el numero de comparaciones), seleccionando el predictor que logre un
valor mayor del estadigrafo x* (o un p-valor menor asociado a él). De esta
forma, en la primera fase se realizan todos los analisis de homogeneidad
posibles por parejas, queddndonos con aquellos grupos cuya Qp sea mas
significativa. El proceso continuara de manera iterativa en sucesivas
segmentaciones, dividiendo el siguiente grupo por el factor que logre una
mayor distancia intergrupal al segmentar, hasta que todos los grupos obtenidos

en las particiones sean homogéneos (Martin-Vallejo, 1995).

Para la realizacion de la segmentacion se ha utilizado el software JMP
10.0, debido a que actualmente no existe un software especifico para este tipo
de analisis. Este software presenta la limitacion de que el algoritmo realiza
particiones binarias y muchas veces es demasiado restrictivo. Para solucionar

este problema, hemos adaptado el andlisis a los resultados, para poder obtener
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segmentaciones mads flexibles. Este programa utiliza dos criterios para la
segmentacion: (1) la maximizacion del estadistico y 2en las variables cualitativas
y las sumas de cuadrados en las variables cuantitativas, y (2) la maximizacién
de la significacion mediante una transformacion logaritmica del p-valor (el

LogWorth, ver mas abajo).

Sin embargo, el método tradicional de segmentacion tiene el
inconveniente de que se realizan un gran nimero de comparaciones pareadas,
lo cual aumenta enormemente la probabilidad de cometer error tipo I a nivel
general, es decir, de que encontremos mas diferencias significativas de las que
en realidad se estan produciendo en nuestros tamanos del efecto. Para evitar
este incremento del error tipo I, de forma andloga a los contrastes post-hoc del
ANOVA, se proponen penalizaciones que controlen el riesgo de un rechazo
indebido de la hipotesis nula (en nuestro caso, encontrar diferencias entre
grupos que realmente no fuesen significativas). La penalizacion mas utilizada

es la de Bonferroni:

n n
! a
Y- 0)-c
n
i=1 i=1

Esta correccion presenta a su vez el inconveniente de que si se realizan
muchas comparaciones (si el factor tiene muchas categorias y/o es de naturaleza
libre en vez de ordinal), la potencia del contraste disminuye, siendo mas dificil
rechazar la hipotesis nula (ver una discusion mas completa en Martin-Vallejo,
1995). Debido a este inconveniente, en el presente estudio hemos utilizado
como método de ajuste del p-valor el que incluye el programa JMP, que esta
demostrado que es menos restrictivo que el método de Bonferroni (ver Sall,
2002). Asi, JMP realiza las particiones basandose en el estadistico LogWorth, que
se proporciona para cada factor candidato a dividir un conjunto. El LogWorth se

calcula como:
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—log,o(p — valor)

, donde el p-valor ajustado se calcula mediante simulaciones de Monte Carlo,

teniendo en cuenta todas las formas en las que puede darse cada division (Sall,

2002).

Archaeolacerta bedriagae i'

Iberolacerta bonnali |
Gallotia galloti primavera
Podarcis tiliguerta Haut-Asco

Podarcis siculus

|
|
Nucras intertexta 1
Zootoca vivipara 1
Iberolacerta cyreni 1
Podarcis atrata 1
Gallotia galloti otofio _l
Podarcis tiliguerta Calvi 1

Podarcis melisellensis blanca
Atlantolacerta andreanszkyi |
Heliobolus lugubris |

Acanthodactylus erythrurus Ebro |
Acanthodactylus erythrurus S.Central |
Pedioplanis namaquensis |

Ichnotropis squamulosus |

Podarcis melisellensis nara.nja-
Nucras tessellata |

Psammodromus algirus S. Central
Lacerta agilis |

Psammodromus occidentalis |

Meroles suborbitalis |

Acanthodactylus boskianus dunas |
Psammodromus algirus Barcelona
Pedioplanis lineocellata ]
Acanthodactylus boskianus rocas ]
Psammodromus edwardsianus |
Podarcis melisellensis amarilla |
Psammodromus algirus Madrid ]

Podarcis pityusensis
Podarcis muralis Asturias Primavera y otofio
Podarcis peloponnesiacus
. Verano
Hellenolacerta graeca
Podarcis guadarramae Todo el afio
Acanthodactylus erythrurus Alicante |
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Estimador d de Hedges de las diferencias de medias entre
la temperatura corporal y la del aire

Figura 3.2. En este grafico se representan los tamanos del efecto de las diferentes poblaciones
segun la estacion en la que se ha realizado el estudio.
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3.3. Resultados

3.3.1. Segmentacion de las diferencias de medias

Partimos de un grupo global de 37 poblaciones de lacértidos en las que
se han estudiado las Tv y Ta, que resulto altamente heterogéneo para el modelo
de efectos fijos (Q = 1133.21, p < 0.00001; Figura 3.2; Tabla 3.1). E1 96.82% de la
variabilidad de los tamafios del efecto es intrinseca a los estudios (I> = 96.82%).
Por lo tanto, el andlisis de segmentacion es apropiado para segmentar la
variabilidad por el moderador que mejor la explique. La primera segmentacion
se da por fecha de muestreo (suma de cuadrados entre grupos o SSe = 578.13;
LogWorth = 8.45), formando tres grupos: (1) primavera y otofio, (2) verano, y (3)

todo el afio.
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Figura 3.3. Tamano del efecto de las diferencias de medias entre la temperatura corporal y la del aire
segun la estacion en la que se ha realizado el estudio.
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Poblacion

Publicacion

Tamarfio del efecto (°C)

Gallotia galloti en primavera
Gallotia galloti en otofio
Podarcis siculus

Archaeolacerta bedriagae
Podarcis tiliguerta Haut Ascd
Podarcis tiliguerta Calvi
Iberolacerta cyreni

Podarcis atrata

Zootoca vivipara

Atlantolacerta andreanszky
Podarcis melisellensis blanca
Podarcis melisellensis amarilla
Podarcis melisellensis naranja
Iberolacerta bonnali (*)
Acanthodactylus boskianus dunas
Acanthodactylus boskianus rocas

Podarcis pityusensis

Acanthodactylus erythrurus Alicante

Podarcis muralis Asturias
Psammodromus algirus Madrid
Podarcis guadarramae

Acanthodactylus erythrurus Ebro

Acanthodactylus erythrurus Salamanca

Heliobolus lugubris

Lacerta agilis

Psammodromus algirus Salamanca
Psammodromus occidentalis
Meroles suborbitalis

Nucras intertexta

Nucras tessellata

Pedioplanis lineocellata
Pedioplanis namaquensis
Ichnotropis squamulosa
Psammodromus algirus Ebro
Psammodromus edwardsianus
Hellenolacerta graeca (*)

Podarcis peloponnesiacus (*)

Baez 1985

Van Damme et al. 1990
Bauwens et al. 1990

Van Damme et al. 1989

Martin y Salvador 1993
Castilla y Bauwens 1991
Herczeg et al. 2004
Busack 1987

Huyghe et al. 2007

Martinez-Rica 1977
Darwish-Mahmoud 2003

Pérez-Mellado y Salvador 1981
Seva 1982

Brana 1991

Carrascal y Diaz 1989
Martin-Vallejo 1990

Carretero y Llorente 1995
Pollo y Pérez-Mellado 1989
Verwaijen y Van Damme 2007
Amat et al. 2003

Pollo y Pérez-Mellado 1989

Huey y Pianka 1977

Verwaijen y Van Damme 2007
Carretero y Llorente 1995
Carretero y Llorente 1993
Maragou et al. 1997

-5.00 (-5.75, -4.25)
-3.61 (-4.28, -2.95)
-4.28 (-4.96, -3.61)
-6.67 (-7.51, -5.83)
-4.55 (-5.01, -4.09)
-3.55 (-3.99, -3.11)
-3.62 (-3.89, -3.34)
-3.56 (-3.91, -3.21)
-3.73 (-4.28, -3.19)
-2.94 (-3.49, -2.40)
-3.19 (-3.50, -2.88)
-1.65 (-2.17, -1.13)
-2.29 (-2.78, -1.79)
-5.29 (-6.15, -4.44)
-1.95 (-2.22, -1.68)
-1.81 (-2.19, -1.43)
-1.21 (-1.64, -0.79)
0.19 (-0.31, 0.69)
-1.17 (-1.45, -0.89)
-1.55 (-1.97, -1.13)
-0.38 (-0.69, -0.07)
-2.70 (-3.14, -2.26)
-2.65 (-3.37, -1.94)
-2.34(-3.18, -2.62)
-2.10 (-2.33, -1.86)
-2.17 (-2.83, -1.52)
-1.99 (-2.68, -1.30)
-1.98 (-2.12, -1.84)
-3.94 (-7.39, -0.48)
-2.22 (-2.68, -1.76)
-1.88 (-2.00, -1.76)
-2.63(-2.92, -2.34)
-2.90 (-3.18, -2.62)
-1.91 (-2.20, -1.62)
-1.76 (-2.00, -1.52)
-1.06 (-1.43, -0.69)
-1.11 (-1.40, -0.83)
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Tabla 3.1. Tamanos del efecto de las diferencias de medias entre Tv y Ta, con sus intervalos de confianza al
95%. Las poblaciones marcadas con (*) se eliminaron del meta-andlisis. Lista de referencias en el ANEXO.

95



3.3.1.1. Grupo de primavera y otofio

El grupo de primavera y otofio incluye a 10 poblaciones de lacértidos, con
una heterogeneidad altamente significativa para las diferencias de medias en el
modelo de efecto fijo (Q = 80.99, p < 0.00001, I? = 88.89). Por lo tanto, volvemos a
segmentarlo. En este caso, el moderador que mads influyd en los tamanos del
efecto es el tamario corporal (SSe = 26.57; LogWorth = 0.74), que genera dos nuevos

grupos: grande (LCC >80 mm) y mediano y pequeiio (LCC < 80) mm (Figura 3.4)

PRIMAVERA-OTONO
(10 poblaciones)

Tamario corporal (S5:26.57; LW:0.74)
[ |

GRANDE MEDIANO Y PEQUENO
(4 poblaciones) (6 poblaciones)
Altitud (55: 26.69;LW: 0.90) Habitat (55: 16.36; LW: 0.98)
| | | |
MEDIAY BAJA ALTA ARBUSTOS OTROS HABITATS
(3 poblaciones) Archaeolacerta Podarcis tiliguerta (5 poblaciones)
1. Gallotia galloti en primavera bedriagae de Haut Ascé 1. Iberolacerta cyreni
2, Gallotia galloti en otoiio 2. Podarcis tiliguerta de Calvi
3. Podarcis siculus TERMINAL TERMINAL 3. Podarcis atrata
= 4. Zootoca vivipara
HETEROGENEO 5. Atlantolacerta andreanszky

HETEROGENEO

Figura 3.4. Esquema de segmentacion de la diferencia estandarizada de medias entre To y Ta
para el grupo de primavera y otofio.

El grupo de lacértidos de tamano grande sigue siendo heterogéneo (Q =
33.43; p <0.00001; I>=91.03%), y se segmenta por altitud (SSe = 26.69; LogWorth =
0.90), dando dos nuevos grupos: alta (> 1000 m) y media y baja (< 1000 m). El
subgrupo de elevacion alta solo incluye a la poblacion de Archaeolacerta bedriagae
a 1800 m (Bauwens et al., 1990), con una Tv media de 32.79 °C y una T. media de
15.28 °C, que es la mayor diferencia de medias (i.e. el mayor tamano del efecto)

que hemos encontrado en todos los datos publicados sobre lacértidos. Por otro
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lado, el grupo de elevacion media y baja sigue siendo heterogéneo (Q =7.37; p =
0.025; I>=72,85%) e incluye a Gallotia galloti de primavera y otofio (Baez, 1985) y
Podarcis siculus de primavera (Van Damme et al.,, 1990), pero no se puede

segmentar debido a su bajo tamafo muestral (Figura 3.4).

Mientras tanto, el grupo de lacértidos de tamafo mediano y pequerio,
incluye seis poblaciones y sigue siendo heterogéneo (Q = 21.55; p = 0.00063; I>=
76,81%, Figura 3.4). La siguiente segmentacion es por el moderador hdbitat de la
poblacion (SSe = 16.36; LogWorth = 0.98), llevando a dos nuevos grupos: matorral
(poblacidn de Podarcis tiliguerta a 1800 m, de Van Damme et al., 1990), y otros
habitats. El subgrupo de otros hdbitats, incluye a 5 poblaciones y sigue siendo
heterogéneo (Q = 21.28; p = 0.00028; I> = 81.20%), pero no se sigue segmentando

por la falta de tamafio muestral (Figura 3.4).
3.3.1.2. Grupo de verano

Las 11 poblaciones de lacértidos para los que se estudiaron las
temperaturas en verano, han mostrado valores mas bajos de tamanos del efecto
que las de primavera y otofio, de forma que sus Tv medias son en general mas

cercanas a la media de Ta (Figura 3.3).

El grupo de verano es heterogéneo (Q = 245.47; p < 0.00001; I? = 96.74%).
Aqui hemos detectado que existe una poblacion con una valor claramente
discordante: la poblacion de Iberolacerta bonnali estudiada por Martinez-Rica
(1977), que muestra un tamano del efecto muy grande y una precision muy
pequena (ver poblacion 38 en la Figura 3.5). Segmentamos el grupo de verano,
en este caso por el tamario corporal, dando dos grupos: pequeiio (LCC < 60 mm) y
mediano y grande (LCC > 60 mm, ver Figura 3.6). El grupo de lacértidos de
tamafio pequefio incluye 4 poblaciones y es heterogéneo (Q = 61.73; p < 0.00001; I?

= 95.14%). Eliminamos la poblacion discordante (Martinez-Rica, 1977), que es
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significativamente diferente del resto, dejando un grupo con las 3 poblaciones
correspondientes a los 3 morfotipos de Podarcis melisellensis (Huyghe et al.,
2007), que sigue resultando heterogéneo (Q = 27.92; p < 0.00001; I? = 92.84%),

pero ya no se puede segmentar.

Heterogeneity funnel plot Galbraith plot

ion
L]

precisic

Figura 3.5. A la izquierda vemos el diagrama de embudo del grupo de verano. El diagrama de
embudo representa el tamano del efecto en el eje de abscisas, frente a la precision de cada
estudio en el eje de ordenadas, y se utiliza para examinar la asimetria de su distribucién en
torno a la media. Asi, si los estudios se distribuyen de forma simétrica en torno a la media,
consideramos que no hay sesgo de publicacion. En este caso podemos observar como el estudio
n° 38, que es el de I. bonnali de Martinez-Rica (1977), tiene un tamano del efecto completamente
discordante, asociado a una baja precision, lo que delata algtin problema metodologico del
estudio y nos lleva a eliminarlo del meta-anélisis. A la derecha observamos el diagrama de
Galbraith, que representa la precision de cada estudio en el eje de abscisas, frente al tamafio del
efecto estandarizado en el eje de ordenadas, y se utiliza para valorar la heterogeneidad. De
nuevo, vemos como el estudio n® 38 presenta una precision baja. Ver la numeracion de cada
estudio en el ANEXO.

El grupo de lacértidos de tamano medio y grande, es heterogéneo
(Q = 97.50; p < 0.00001; > = 93.85%) e incluye 7 poblaciones. El siguiente
moderador aqui es la altitud (SSe = 35.00; LogWorth = 0.51), llevando a tres
nuevos grupos: elevacion baja (< 400 m), elevacion media (400 - 1000 m), y
elevacion alta (> 1000 m). El grupo de elevacién baja incluye cuatro poblaciones
y es heterogéneo (Q = 58.65; p < 0.00001; > = 94.88%), pero no se puede

segmentar mas (Figura 3.6). El grupo de elevacion media es homogéneo (Q =
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2.13; p = 0.14; I?=53.07%) e incluye tres poblaciones (Figura 3.6). Finalmente, el
grupo de elevacion alta s6lo incluye la poblacion de Podarcis muralis a 1600 m

(Martin-Vallejo, 1990).

VERANO
(11 poblaciones)

Tamafio corporal (55:121.38; LW:1.11)

MEDIANOY GRANDE
(7 poblaciones)

Altitud (SS: 35.00;LW:0.51)
[ |

PEQUENO BAJA MEDIA ALTA
(3 poblaciones) (4 poblaciones) (2 poblaciones) Podarcis

1 Podarcis melisellensis 1. Acanthodactylus 1. Podarcis muralis de guadarramae

blancas boskianus en dunas Asturias
2. Podarcis melisellensis 2. Acanthodactylus 2. Psammodromus TERMINAL

amarillas boskianus enrocas algirus de Madrid
3. Podarcis melisellensis 3. Podarcis pityusensis -

naranjas 4. Acanthodactylus HOMOGENEO

- erythrurus de Alicante
HETEROGENEO
HETEROGENEO

Figura 3.6. Esquema de segmentacion de la diferencia estandarizada de medias entre Tv y Ta
para el grupo de verano.

3.3.1.3. Grupo de todo el aiio

Hay 16 poblaciones de lacértidos para las que se han estudiado las
temperaturas durante toda la época de actividad de los individuos. Como era
de esperar, estas poblaciones muestran valores medios de los tamanos del

efecto, en comparacion con los grupos de primavera y otorio y verano (Figura 3.3).

Sin embargo, el grupo de todo el afio es heterogéneo (Q = 147.14; p <
0.00001; I = 89.81%). La primera segmentacion se realiza por habitat de la

poblacion (SSe= 67.44; LogWorth = 1.43), dando lugar a dos nuevos grupos: roca y
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otros habitats. El grupo de roca incluye dos poblaciones, y es homogéneo (Q

0.05; p = 0.82; I = 0%).

El grupo de otros habitats incluye 14 poblaciones y es heterogéneo (Q

80.00; p < 0.00001; P = 83.75%). Asi, este grupo se segmenta por género (SSe
46.87; LogWorth = 1.08), dando dos nuevos grupos: Heliobolus y Acanthodactylus
por un lado y otros géneros por otro. El grupo Heliobolus y Acanthodactylus es
homogéneo (Q = 0.79; p = 0.67; I? = 0%), e incluye tres poblaciones: Heliobolus
lugubris, Acanthodactylus boskianus y A. erythrurus (Pollo y Pérez-Mellado, 1989;
Verwaijen y Van Damme, 2007).

TODOEL ANO
(16 pobladiones)

Habitat (S5: 67.44; LW:1.43)
I 1
OTROS HABITATS ROCA
(14 poblaciones) (2 poblaciones)
1. Hellenolacerta graeca
2. Podarcis peloponnesiacus

Género (55:46.87; LW:1.08)
I ]

HELIOBOLUSY OTROS HOMOGENEO
ACANTHODACTYLUS GENEROS
(3 populations) (11 poblaciones)

1. Acanthodactylus erythrurus Ebro
2. Acanthodactylus erythrurus
Salamanca

Altitud (85: 4.17; LW:0.30)

3. Heliobolus lugubris
MEDIAY ALTA BAJA
HOMOGENEO (9 poblaciones) (2 poblaciones)
1. Psammodromus algirus Ebro
Latitud (55: 0.46; LW:0.11) 2. Psammodromus edwardsianus
l l HOMOGENEO
HEMISFERIO NORTE HEMISFERIO SUR
(3 poblaciones) (6 pobladiones)
1. Lacerta agilis 1. Meroles suborbitalis
2. Psammodromus algirus Salamanca 2. Nucras intertexta
3. Psammodromus occidentalis 3. Nucras tessellata
= 4. Pedioplanis
HOMOGENEO lineocellata
5. Pedioplanis
namagquensis
6. Ichnotropis
squamulosa
HETEROGENEO

Figura 3.7. Esquema de segmentacion de la diferencia estandarizada de medias entre Tv y Ta
para el grupo de todo el aio.
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El grupo de otros géneros incluye 11 poblaciones de los géneros
Ichnotropis, Nucras, Lacerta, Pedioplanis, Meroles y Psammodromus y sigue siendo
heterogéneo (Q = 32.53; p = 0.00033; I = 69.26%). La siguiente segmentacion
sucede por altitud (SSe = 4.17; LogWorth = 0.30), dando dos nuevos grupos:
elevacion baja (< 400 m) y elevacion media y alta (> 400 m). El grupo de elevacion
baja es homogéneo, e incluye dos poblaciones (Figura 3.7). El grupo de
elevacion media y alta, es heterogéneo (Q = 27.80; p = 0.00051; I = 71.23%) e
incluye nueve poblaciones. La siguiente segmentacion es por latitud (SSt = 0.46;
LogWorth = 0.11), dando 2 nuevos grupos: norte y sur. El grupo de latitud norte
es homogéneo (Q = 0.14; p = 0.93; I = 0.0%), e incluye 3 poblaciones (Figura 3.7).
El grupo de latitud sur es heterogéneo (Q = 27.19; p < 0.00001; I = 81.61%), e

incluye 6 poblaciones, aunque no se puede seguir segmentando.

3.3.2. Segmentacion de las correlaciones

La muestra global de las 30 poblaciones de lacértidos para las que se ha
publicado la correlacion entre T y Ta forma un grupo heterogéneo de tamanos
del efecto (Q = 485.54; p < 0.00001; I? = 96.82 %; Tabla 3.2). Antes de segmentar,
se han eliminado cinco poblaciones con tamanos del efecto discordantes (Figura
3.9): Podarcis guadarramae de Guadarrama (Martin-Vallejo, 1990), Podarcis
muralis de Guadarrama (Martin-Vallejo, 1990), Acanthodactylus boskianus de
Egipto, tanto la poblacién que vive en dunas como la que vive en roca Egipto
(Darwish-Mahmoud, 2003), y Zootoca vivipara (Herczeg et al., 2004). Al eliminar
estas 5 poblaciones, la heterogeneidad disminuye a la mitad de lo que era, por
eso decidimos eliminarlas (Q = 278.11). La primera segmentacion se produce
por el hdbitat de la poblacion, dando 2 grupos: roca y tierra por un lado, y hierba y
matorral por otro. Asi, el grupo de roca y tierra incluye 15 poblaciones y es

heterogéneo (Q =104.44; p < 0.00001; I> = 84.68%, Figura 3.8).
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TOTALA MUESTRA
(25 poblaciones)

Habitat preferido (S5: 114.99; LW:3.58)
[ ]

ROCAY TIERRA HIERBAY ARBUSTOS
(15 poblaciones) (10 poblaciones)
Estacién (SS: 46.08; LW: 1.54) Insularidad (SS: 43.60; LW:2.43)
] ]
VERANO DESCONOCIDA I I
Iberolacerta (2 pobladiones) CONTIN]::NTAL INSI:]L"}R
bonnali 1. Podarcis hispanicus (9 poblaciones) Podarcis siculus
TERMINAL 2, Podarcis carbonelli TERMINAL
HOMOGENEO
PRIMAVERAY Género (55:11.99; LW: 0.66)
3VE§ANO TODOEL ANO [ I
o popladanes) (9 poblaciones) ATLANTOLACERTAY OTROS GENERO
Podarcis fili ':gm fa 1. Hellenolacerta graeca ACANTHODACTYLUS (7 poblaciones)
8! 2. Acanthodactylus (2 pobladiones) 1. Lacerta agilis
HOMOGENEO erthrurus 5. Central 1. Atlantolacerta 2, Psammodromus algirus
3. Acanthodactylus andreanszkyi Madrid
erthrurus Ebro . 2, Acanthodactylus 3. Psammodromus algirus Ebro
4. Heliobolus lugubris erythrurus Sistema Central 4. Psammodromus algirus
5. Ichnotropis squamulosa Salamanca

6. Meroles suborbitalis HOMOGENEO
7. Nucras tessellata

8. Pedioplanis linaocellata
9. Pedioplanis namaquensis

5. Psammodromus occidentalis
6. Podarcis peloponnesiacus
7. Psammodromus edwardsianus

HOMOGENEO

HETEROGENEO

Figura 3.8. Esquema de segmentacion de las correlaciones entre To y Ta.

La siguiente segmentacion se produce por estacion de muestreo, dando 4
nuevos grupos: primavera y otofio, verano, todo el afio, y desconocida. El grupo de
primavera y verano, incluye 3 poblaciones y es homogéneo (Q = 2.68; p = 0.26; I’ =
25.34%). El grupo de verano solo incluye una poblacion, Iberolacerta bonnali
(Martinez-Rica, 1977), que, muy probablemente, publicaba datos erréneos (ver
Capitulo 7). El grupo de todo el afio, incluye 9 poblaciones y es heterogéneo (Q =
30.83; p = 0.00015; I? = 74.05%), pero no se puede seguir segmentando (Figura
3.8).

El grupo de desconocida incluye 2 poblaciones, Podarcis guadarramae y
Podarcis carbonelli (Pérez-Mellado, 1983). Por otro lado, el grupo de hierba y
matorral incluye 10 poblaciones y es significativamente heterogéneo (Q = 66.03; p
< 0.00001; I? = 86.37%). La siguiente segmentacion se produce por el moderador

insularidad, dando 2 nuevos grupos: lacértidos insulares y lacértidos
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continentales. El grupo de lacértidos insulares sdlo incluye la poblacion de
Podarcis siculus de Cércega (Van Damme et al., 1990). El grupo de lacértidos
continentales incluye 9 poblaciones, y es heterogéneo (Q = 22.43; p = 0.004; > =
64.33%). La siguiente segmentacion es por género (SSe= 11.99; LogWorth = 0.66),
formandose 2 nuevos grupos: Atlantolacerta-Acanthodactylus y Psammodromus-
Podarcis-Lacerta (ver Figura 3.8). El grupo de Atlantolacerta-Acanthodactylus
incluye 2 poblaciones de estos géneros, mientras que el grupo Psammodromus-
Podarcis-Lacerta incluye 7 poblaciones de esos 3 géneros, y es homogéneo (Q =

10.20; p = 0.12; I’=41.16%, Figura 3.8).
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Figura 3.9. En el diagrama de Baujat se representa la contribucion del estudio a la
heterogeneidad del grupo (Q) en el eje de abscisas, frente a la influencia que tiene ese estudio en
el tamano del efecto del grupo, en el eje de ordenadas. Asi, la influencia del estudio en el
tamano del efecto se estima como la diferencia (estandarizada y elevada al cuadrado) del
tamano del efecto en el modelo de efecto fijo si se incluye ese estudio con respecto a si se saca
del modelo. En este caso podemos observar como las poblaciones n° 29, 30, 42, 18 y 19
contribuyen desproporcionadamente a la heterogeneidad del grupo. Ver numeracion de cada
estudio en el ANEXO.
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Tabla 3.2. Tamarios del efecto de las correlaciones entre las temperaturas corporales y las del aire, con sus
intervalos de confianza al 95%. Las poblaciones marcadas con (¥) se eliminaron del meta-andlisis. La lista

con todas las referencias se encuentra en el ANEXO.

Poblacién

Publicacién

Tamano del efecto

Podarcis guadarramae (*)

Podarcis muralis S. Central (*)
Acanthodactylus boskianus dunas (*)
Acanthodactylus boskianus rocas (*)
Zootoca vivipara (¥)

Iberolacerta cyreni

Podarcis tiliguerta

Podarcis atrata

Iberolacerta bonnali

Hellenolacerta graeca
Acanthodactylus erythrurus Ebro
Acanthodactylus erythrurus S. Central
Heliobolus lugubris

Ichnotropis squamulosa

Meroles suborbitalis

Nucras tessellata

Pedioplanis lineocellata

Pedioplanis namaquensis

Podarcis carbonelli

Podarcis hispanicus
Acanthodactylus erythrurus Salamanca
Atlantolacerta andreanszky

Lacerta agilis

Psammodromus algirus Madrid
Psammodromus algirus Ebro
Psammodromus algirus Salamanca
Psammodromus occidentalis
Podarcis peloponnesiacus

Podarcis siculus

Psammodromus edwardsianus

Martin-Vallejo 1990
Darwish-Mahmoud 2003

Herczeg et al. 2004

Martin y Salvador 1993

Van Damme et al. 1989
Castilla y Bauwens 1991
Martinez-Rica 1977

Maragou et al. 1997

Carretero y Llorente 1995

Gil et al. 1993

Verwaijen y Van Damme
2007

Huey y Pianka 1977

Pérez-Mellado 1983

Pollo y Pérez-Mellado 1989
Busack 1987

Amat et al. 2003

Carrascal y Diaz 1989
Carretero y Llorente 1995
Pollo y Pérez-Mellado 1989

Maragou et al. 1997
Van Damme et al. 1990
Carretero y Llorente 1993

0.83 (0.67, 0.92)
0.30 (-0.08, 0.61)
0.85 (0.80, 0.89)
0.68 (0.53, 0.78)
0.97 (0.95, 0.98)
0.29 (0.18, 0.40)
0.31 (0.12, 0.47)
0.15 (0.01, 0.30)
0.42 (0.16, 0.63)
0.53 (0.33, 0.68)
0.53 (0.35, 0.67)
0.63 (0.49, 0.74)
0.45 (0.32, 0.56)

0.29 (0.09, 0.47)
0.55 (0.48, 0.61)
0.67 (0.57, 0.75)
0.58 (0.53, 0.63)
0.33 (0.18, 0.47)
0.35 (0.15, 0.52)
0.72 (0.61, 0.80)
0.36 (0.01, 0.62)
0.58 (0.37, 0.73)
0.82 (0.77, 0.86)
0.85 (0.75, 0.91)
0.74 (0.65, 0.81)
0.70 (0.56, 0.80)
0.69 (0.51, 0.81)
0.76 (0.66, 0.83)
0.05 (-0.21, 0.31)
0.76 (0.69, 0.81)

3.4. Discusion

El primer resultado de ambos andlisis de meta-segmentacion es la gran

heterogeneidad existente en los datos, ya que el estadistico I* supera el 96% en
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el conjunto inicial de datos para ambos tamafios del efecto. Esto significa que
mas de un 90% de la variabilidad que existe en los datos publicados sobre la
biologia térmica de lacértidos se debe a la heterogeneidad de las poblaciones o
de los estudios, y no al azar (Higgins y Thompson, 2002). Como se ha sefialado
en numerosas ocasiones, en vez de centrar los meta-andlisis de ecologia y
evolucion en la consistencia de las significaciones, como se suele hacer en
medicina, aqui es mucho mas interesante poder abordar las causas de la
heterogeneidad (Nakagawa y Poulin, 2012; Nakagawa y Santos, 2012; Lortie et
al., 2015).

La estacion de muestreo es el factor que mas influye en las diferencias
entre las temperaturas corporales y las del aire, mds que el tipo de habitat, las
variaciones geograficas o el tamano corporal. Ademas, los resultados son
similares en primavera y otono, y diferentes a los de verano. Asi, las
temperaturas corporales de los lacértidos son significativamente mas altas que
las del aire en primavera y otofio de lo que lo son en verano (Figura 3.3). En
algunos estudios ya se ha puesto de manifiesto el efecto de la estacionalidad en
la biologia térmica de los lacértidos (Diaz y Cabezas-Diaz, 2004; Diaz et al., 2006;
Ortega et al.,, 2014, Van Damme et al., 1987), que incluso puede suponer
diferencias estacionales en las temperaturas seleccionadas (Diaz et al., 2006; ver
también Capitulo 5). El grupo de primavera y otofio se segmenta después por el
tamafio corporal, de forma que los lacértidos grandes muestran unas
temperaturas corporales mas elevadas que las del aire con respecto a las de los
lacértidos medianos o pequenos. Por el contrario, el grupo de verano también se
segmenta por el tamano corporal, pero con una tendencia inversa a la
observada en primavera-otofio: los lacértidos mas pequenos tendrian
temperaturas corporales significativamente mds elevadas que las del aire en
comparacion con los lacértidos medianos y grandes. Se sabe que existe una

relacion inversa entre el tamafo corporal y las tasas de calentamiento (ver, por
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ejemplo, Stevenson, 1985; Carrascal et al., 1992; Angilletta y Dunham, 2003). Sin
embargo, la relacion entre la termorregulacion y el tamafo corporal todavia no
estd clara, y podria variar en funcion de otros factores mas relevantes
(Chamaillé-Jammes et al., 2006; Sagonas et al., 2013), como la latitud o la altitud
(Ashton y Feldman, 2003; Zamora-Camacho et al., 2014). Los resultados del
analisis de meta-segmentacion de las diferencias de medias son claros en cuanto
a la estacionalidad, pero el resto de factores aparecen menos claros y podrian
estar afectados por la influencia de la propia publicacién de la que provienen,
por lo que es preferible esperar a futuros estudios y no avanzar interpretaciones

especulativas.

Aunque estas poblaciones se han estudiado en diferentes estaciones, es
interesante destacar que Iberolacerta bonnali, Archaeolacerta bedriagae e Iberolacerta
cyreni, especies adaptadas a vivir en ambientes extremos de alta montana,
exhiben grandes diferencias entre las temperaturas corporales y las
ambientales. El caso de I. cyreni parece reflejar la adaptacion a climas frios, ya
que logra una eficacia de termorregulacion mayor a mas altitud (ver Monasterio
et al., 2009 y Capitulo 4). Por otro lado, Zootoca vivipara, una especie generalista,
logra eficacias similares a diferentes altitudes, a costa de pasar casi un 50% mas
del tiempo dedicado a termorregularse cuando vive a gran altitud (Gvozdik,
2002). En este caso, el mayor tiempo necesario para regular la temperatura
corporal podria ser una limitacion para otro tipo de conductas, como conseguir
alimento, aparearse o defender el territorio, lo que impondria costes elevados
(Huey y Slatkin, 1976; Sears y Angilletta, 2015; ver una discusion mas detallada

en el Capitulo 1).

En los estudios cldsicos, una mayor correlacion entre las temperaturas
del aire y las corporales, indicaba un menor grado de capacidad de
termorregulacion o, lo que es lo mismo, un mayor grado de termoconformidad

(Hertz et al., 1993; Mitchell y Angilletta, 2009). Respecto a los resultados del
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meta-andlisis, es importante sefialar que el factor que mas influye en los
tamanos del efecto ha sido el habitat, con las poblaciones de roca y tierra por un
lado y las de matorral y hierba por otro. Ademas, la separacidon es coherente,
pues el sustrato rocoso se asemeja mas al sustrato de tierra en sus caracteristicas
térmicas, y el de hierba es mds similar al de matorral, y ambos se alejan de los
dos primeros (Castilla y Bauwens, 1991; Diaz et al., 2005). Asi, las poblaciones
con predominio de tierra y roca se termorregularian mas que las de hierba y
matorrales. En principio, los sustratos de roca y tierra, al tener normalmente
temperaturas mayores, proporcionarian microhabitats mas favorables, por lo
que esas poblaciones podrian termorregularse mejor (Castilla et al., 1999).
Belliure y Carrascal (2002) demostraron experimentalmente que las lagartijas
son capaces de seleccionar los sustratos y los microhabitats que les
proporcionan una tasa de calentamiento mas rapida, lo que minimizaria los

costes por pérdida de oportunidades (Belliure y Carrascal, 2002).

El segundo factor que parece afectar a las correlaciones entre las
temperaturas corporales y las del sustrato es, de nuevo, el correspondiente a las
fechas de estudio. La estacionalidad afecta precisamente a los tamafos del
efecto del grupo de tierra y roca, que es el que mds cambios estacionales
sufriria, ya que en zonas de hierba y matorral las variaciones en las
temperaturas ambientales no serian en principio tan drasticas en habitats con
climas similares. Ademas, la separacion vuelve a aparecer igual que en la meta-
segmentacion de las diferencias de medias: primavera-otorio, verano y todo el afio,
lo que refuerza las conclusiones sobre la importancia de la estacionalidad en la
biologia térmica de lacértidos (Diaz y Cabezas-Diaz, 2004; Ortega et al., 2014).
Dentro del grupo de hierba y matorral, parece que lo que mas influiria en el
tamafio del efecto podria ser el género, pero aqui es posible que el factor autor
esté actuando como elemento de confusion, por lo que es mejor esperar a

estudios que aborden el tema en concreto.
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Se hace necesario comentar que muchas de las publicaciones recuperadas
en la basqueda no proporcionaban una medida de dispersion o el tamafio
muestral del conjunto de datos, cosa que habria que pedir que no falte nunca en
tuturas publicaciones cientificas. Ademas, la metodologia de estudio en biologia
térmica es sumamente variable, lo que dificulta poder extraer conclusiones
generales. Destaca el ejemplo del estudio de Iberolacerta bonnali (Martinez-Rica,
1977), en el que se pretendian medir las temperaturas corporales de las
lagartijas con un termdmetro de rayos infrarrojos a distancia. La falta de
precision en la medida habria propiciado que los datos obtenidos contengan la
temperatura de la roca adyacente y no la de la lagartija (Martinez-Rica, 1977;
ver una discusion al respecto en Arribas, 2009; y Capitulo 7). A la luz de los
resultados discordantes que se obtienen en el estudio, se tuvo que eliminar del
meta-analisis. Actualmente la variabilidad metodoldgica se ha reducido, ya que
en la mayoria de estudios se utiliza el protocolo de Hertz (Hertz et al., 1993). Sin
embargo, se recomienda aportar también una medida de dispersion de los
indices de exactitud y eficacia de la termorregulacion y del indice de calidad
térmica del hdbitat para que puedan estudiarse en futuros meta-analisis.
Ademas, se recomienda estandarizar el cdlculo del rango de temperaturas
preferidas (50% PTR o 80% PTR; ver Capitulo 1), para que los resultados sean
comparables y sea posible extraer conclusiones generales. Ademads, dado el gran
efecto de la estacionalidad en las especies de la familia Lacertidae, hay que
advertir sobre el uso de temperaturas medias de todo el periodo de actividad
anual de las lagartijas, ya que no seria representativo. Del mismo modo,
tampoco tiene sentido comparar las temperaturas de especies que han sido
estudiadas en diferentes estaciones sin tener en cuenta el propio efecto de la

estacionalidad.

En definitiva, los resultados de este trabajo indican que la época de

estudio tiene una gran influencia en la relacion entre las temperaturas
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corporales y ambientales. Es decir, que la estacionalidad es el factor que mas
afecta a la biologia térmica de los lacértidos, de forma consistente y por encima
de otros factores como la altitud, la latitud, el tamafio corporal, o la insularidad.
Es posible que el efecto de la estacionalidad en la termorregulacién dependa a
su vez del tipo de habitat, como ya se ha observado en algunas especies (Ortega
et al.,, 2014). Asi, para entender el papel que juegan otros factores seria
conveniente realizar estudios comparativos de especies dentro de la misma
estacion. Por otro lado, para profundizar en el estudio de la estacionalidad
sobre la biologia térmica de los lacértidos, conviene realizar estudios de biologia
térmica que incluyan datos de una especie a lo largo de todo su periodo de
actividad anual. Seria interesante realizar esos estudios calculando la exactitud
y eficacia de termorregulacion (Hertz et al., 1993), asi como la heterogeneidad
térmica de los microhabitats que afectan a las lagartijas (Logan et al., 2015; Sears
y Angilletta, 2015). Si se pudieran realizar esos estudios de una forma mas
estandarizada, un andlisis de meta-segmentacion analogo al presentado aqui
podria extraer conclusiones solidas sobre la forma en que los diferentes factores

bioticos y abidticos afectan a la conducta de termorregulacion de los lacértidos.
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ANEXO: publicaciones del meta-analisis

Para hacer que el proceso de filtrado de las publicaciones sea
transparente, en el presente apéndice se incluye una lista de todas las
publicaciones recuperadas en las busquedas en las que aparecian datos de Te. Se
proporciona el nimero que se le asignd al estudio desde un principio, porque es
el que se ha utilizado para etiquetar los estudios en los graficos proporcionados.
En el andlisis de meta-segmentacion de las diferencias de medias se incluyd
todo estudio que proporcionase los valores medios de Tv y Ta debidamente
acompanados por una medida de dispersion y el tamafio muestral. En el
analisis de meta-segmentacion de las correlaciones se incluyo todo estudio que
proporcionaba el valor del coeficiente de correlacion lineal de Pearson (o que se
pudiera calcular éste a partir del coeficiente de regresion) debidamente
acompanado de una medida de dispersion y el tamano muestral. Los estudios
que no aportaban alguno de esos datos, no pudieron utilizarse para los meta-
analisis (ver mas detalles en “filtrado de publicaciones”). Posteriormente, se
eliminaron algunos estudios por aportar datos claramente discordantes (ver

resultados).

Listado de referencias recuperadas

Amat, F.A, Llorente, G.A., Carretero, M.A., 2003. A preliminary study on
thermal ecology, activity times and microhabitat use of Lacerta agilis (Squamata:
Lacertidae) in the Pyrenees. Folia Zoologica 52, 413-422.
* N2 de estudio: 42. Usado tanto en el meta-andlisis de las diferencias de
medias como en el meta-andlisis de correlaciones. Poblacion: Lacerta agilis

en Pirineos (Espana).
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Arnold, E.N., 1987. Resource partition among lacertid lizards in southern
Europe. Journal of Zoology Series B 1, 739-782.

* N2?de estudio: 11. No se incluyo en el meta-analisis.

Baez, M., 1985. Datos sobre la termorregulacion de Gallotia galloti (Sauria,
Lacertidae). Bonner Zoologische Beitrage 36, 557-562.

* N2 de estudio: 13. Se incluyd en el meta-andlisis de las diferencias de

medias. Poblacion: Gallotia galloti en Tenerife (Espafia) en primavera y en

otono.

Bauwens, D., Castilla, A.M., Van Damme, R., Verheyen, R.F., 1990. Field Body
temperatures and thermoregulatory behavior of the High Altitude Lizard,
Lacerta bedriagae. Journal of Herpetology 24, 88-91.
* N2 de estudio: 16. Se incluyd en el meta-andlisis de las diferencias de
medias. Poblacion: Lacerta bedriagae, actualmente Archaeolacerta bedriagae,

en Corcega (Francia).

Bauwens, D., Garland, T., Castilla, A.M., Van Damme, R., 1995. Evolution of
sprint speed in lacertid lizards: morphological, physiological, and behavioral
covariation. Evolution 49, 848-863.

* N2?de estudio: 23. No se incluyo en el meta-analisis.

Bauwens, D., Hertz, P.E., Castilla, A.M., 1996. Thermoregulation in a lacertid
lizard: the relative contributions of distinct behavioral mechanisms. Ecology 77,
1818-1830.

* N2?de estudio: 46. No se incluyo en el meta-analisis.
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Belliure, J., Carrascal, L.M., Diaz, J.A., 1996. Covariation of thermal biology and
foraging mode in two Mediterranean lacertid lizards. Ecology 77, 1163-1173.

* N2?de estudio: 8. No se incluyo en el meta-analisis.

Bohorquez-Alonso, M.L., Font, E., Molina-Borja, M., 2011. Activity and body
orientation of Gallotia galloti in different habitats and daily times. Amphibia-
Reptilia 32, 93-103.

* N2?de estudio: 47. No se incluyo en el meta-analisis.

Brana, F., 1991. Summer activity patterns and thermoregulation in the wall
lizard, Podarcis muralis. Herpetological Journal 1, 544-549.
* N2 de estudio: 3. Se incluyd en el meta-andlisis de las diferencias de
medias. Poblacion:

Podarcis muralis en Asturias (Espana).

Busack, S.D., 1987. Notes on the biology of Lacerta andreanszkyi (Reptilia:
Lacertidae). Amphibia-Reptilia 8, 231-236.

= NZ? de estudio: 41. Usado tanto en el meta-analisis de las diferencias de

medias como en el meta-andlisis de correlaciones. Poblacion: Lacerta

andreanszky, actualmente Atlantolacerta andreanszkyi, en Marruecos.

Carrascal, L.M., Diaz, J.A. 1989. Thermal ecology and spatio-temporal
distribution of the Mediterranean lizard Psammodromus algirus. Holarctic Ecology
12, 137-143.
= NZ? de estudio: 14. Usado tanto en el meta-analisis de las diferencias de
medias como en el meta-andlisis de correlaciones. Poblacion:

Psammodromus algirus en Madrid (Espafa).
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Carrascal, L.M., Lopez, P. Martin, J.,, Salvador, A. 1992. Basking and
antipredator behaviour in a high altitude lizard: implications of heat-exchange
rate. Ethology 92, 143-154.

* N2?de estudio: 37. No se incluyo en el meta-analisis.

Carretero, M.A., Llorente, G.A., 1993. Ecologia térmica y actividad en una
poblacién costera de Psammodromus hispanicus. Revista Espatiola de Herpetologia 7,
21-32.
=  N°¢ de estudio: 40. Usado tanto en el meta-analisis de las diferencias de
medias como en el meta-analisis de correlaciones. Poblacion:
Psammodromus hispanicus, actualmente Psammodromus edwardsianus, en

Barcelona (Espana).

Carretero, M.A., Llorente, G.A., 1995. Thermal and temporal patterns of two
Mediterranean Lacertidae. En: Llorente, G.A., Montori, A., Santos, X., Carretero,
M.A. (Eds.), Scientia Herpetologica. Asociacion Herpetoldgica Espafola,
Barcelona.
» NZ? de estudio: 17. Usado tanto en el meta-analisis de las diferencias de
medias como en el meta-andlisis de correlaciones. Poblaciones:
Acanthodactylus erythrurus 'y Psammodromus algirus en Tarragona

(Espana).

Carretero, M.A., Marcos, E., De Prado, P., 2006. Intraspecific variation of
preferred temperatures in the NE form of Podarcis hispanica. En: Corti, C., Lo
Cascio, P., Biaggini, M. (Eds.), Mainland and insular lacertid lizards: a
mediterranean perspective. Firenze University Press, Florencia.

* N2?de estudio: 9. No se incluy6 en el meta-analisis.
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Castilla, A.M., Bauwens, D., 1991. Thermal biology, microhabitat selection, and
conservation of the insular lizard Podarcis hispanica atrata. Oecologia 85, 366-374.
=  N¢ de estudio: 18. Usado tanto en el meta-analisis de las diferencias de
medias como en el meta-analisis de correlaciones. Poblacion: Podarcis
hispanica atrata, actualmente Podarcis atrata, en las Islas Columbretes

(Castellon, Espana).

Darwish-Mahmoud, A., 2003. Variation in thermal relations between two
populations of the Sand Lizard, Acanthodactylus boskianus living in thermally
divergent habitats of the same altitude. Pakistan Journal of Biological Sciences 6,
1830-1836.
* N2 de estudio: 19. Usado tanto en el meta-andlisis de las diferencias de
medias como en el meta-andlisis de correlaciones. Dos poblaciones de
Acanthodactylus boskianus, una que habita en dunas costeras y otra en

bloques de roca, en Egipto.

Diaz, J.A., 1994. Field thermoregulatory behavior in the western Canarian lizard
Gallotia galloti. Journal of Herpetology 28, 325-333.

* N2?de estudio: 39. No se incluyo6 en el meta-analisis.

Diaz, J.A., 1997. Ecological correlates of the thermal quality of an ectotherm's
habitat: a comparison between two temperate lizard populations. Functional
Ecology 11, 79-89.

* N2?de estudio: 20. No se incluyo en el meta-analisis.

Diaz, J.A., Bauwens, D., Asensio, B., 1996. A comparative study of the relation
between heating rates and ambient temperatures in lacertid lizards.
Physiologycal Zoology 69, 1359-1383.

* N2?de estudio: 21. No se incluyo en el meta-analisis.
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Diaz, J.A., Cabezas-Diaz, S., 2004. Seasonal variation in the contribution of
different behavioural mechanisms to lizard thermoregulation. Functional
Ecology 18, 867-875.

* N2?de estudio: 44. No se incluyo en el meta-analisis.

Diaz, J.A., Iraeta, P., Monasterio, C., 2006. Seasonality provokes a shift of
thermal preferences in a temperate lizard, but altitude does not. Journal of

Thermal Biology 31, 237-242.

* N?de estudio: 43. No se incluyo en el meta-analisis.

Duvdevani, 1., Borut, A., 1974. Mean body temperature and heat absorption in
four species of Acanthodactylus lizards (Lacertidae). Herpetologica 30, 176-181.

* N?de estudio: 32. No se incluyo en el meta-analisis.

Gil, M ]., Guerrero, F., Pérez-Mellado, V., 1993. Ecologia térmica, uso del habitat
y patrones de actividad en la lagartija colirroja Acanthodactylus erythrurus
(Schinz, 1883) en Espana central. Dosiana Acta Vertebrata 20, 19-34.

* N? de estudio: 2. Se incluyéd en el meta-andlisis de correlaciones.

Poblacién: Acanthodactylus erythrurus en el Sierra de Gredos (Espana).

Grbac, I, Bauwens, D., 2001. Constraints on Temperature Regulation in Two
Sympatric Podarcis Lizards during Autumn. Copeia 2001, 178-186.

* N2?de estudio: 22. No se incluyo6 en el meta-analisis.

Gvozdik, L., 2002. To heat or to save time? Thermoregulation in the lizard
Zootoca vivipara (Squamata : Lacertidae) in different thermal environments
along an altitudinal gradient. Canadian Journal of Zoology 80, 479-492.

* N2?de estudio: 7. No se incluy6 en el meta-analisis.
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Herczeg, G., Kovacs, T., T'oth, T., Tordk, J., Korsos, Z., Merila, J., 2004. Tail loss
and thermoregulation in the common lizard Zootoca  vivipara.
Naturwissenschaften 91, 485-488.
= N°¢ de estudio: 29. Usado tanto en el meta-analisis de las diferencias de
medias como en el meta-analisis de correlaciones. Poblacion: Zootoca

vivipara en Oulanka (Finlandia).

Heulin, B., 1987. Température diurne d'activité des males et des femelles de
Lacerta vivipara. Amphibia-Reptilia 8, 393-400.

* N2?de estudio: 10. No se incluyo en el meta-analisis.

Huey, R.B., Pianka, E.R., 1977. Seasonal variation in thermoregulatory behavior
and body temperature of diurnal Kalahari lizards. Ecology 58, 1066-1075.
»= NZ? de estudio: 33. Usado tanto en el meta-analisis de las diferencias de
medias como en el meta-analisis de correlaciones. Poblaciones: Meroles
suborbitalis, Nucras intertexta, Nucras tessellata, Pedioplanis lineoocellata y

Pedioplanis namaquensis del Desierto del Kalahari.

Huyghe, K., Vanhooydonk, B., Herrel, A., Tadic, Z.,, Van Damme, R., 2007.
Morphology, performance, behavior and ecology of three color morphs in
males of the lizard Podarcis melisellensis. Integrative and Comparative Biology 47,
211-220.
* N2 de estudio: 24. Se incluyd en el meta-andlisis de las diferencias de
medias. Tres morfotipos diferentes de Podarcis melisellensis de la Isla de

Lastovo (Croacia): amarillo, naranja y blanco.

Maragou, P., Valakos, E., Chondropoulos, B.P., 1997. Comparative ecology of

two sympatric lizard species, Lacerta graeca and Podarcis peloponnesiaca endemic
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to Peloponnisos (Greece). En: Bohme, W., Bischoff, W., Ziegler, T. (Eds.),
Herpetologia Bonnensis, Bonn, pp. 265-271.
* N2 de estudio: 35. Usado tanto en el meta-andlisis de las diferencias de
medias como en el meta-analisis de correlaciones. Podarcis peloponnesiaca,
actualmente P. peloponnesiacus, y Lacerta graeca, actualmente Hellenolacerta

graeca, de Stymphalia (Peloponeso, Grecia).

Marquez, R., Cejudo, D., Pérez-Mellado, V., 1997. Selected body temperatures
of four lacertid lizards from the Canary Islands. Herpetological Journal 7, 122-124.

* N2?de estudio: 49. No se incluyo en el meta-analisis.

Martin, J., Salvador, A., 1993. Thermoregulatory behaviour of rock lizards in
response to tail loss. Behaviour 124, 123-136.
* N2 de estudio: 30. Usado tanto en el meta-andlisis de las diferencias de
medias como en el meta-andlisis de correlaciones. Lacerta cyreni,
actualmente Iberolacerta cyreni de la Sierra de Guadarrama (Madrid,

Espana).

Martin-Vallejo, J., 1990. Uso del espacio y del tiempo en dos especies
simpatridas del género Podarcis Wagler, 1830. Tesis de Licenciatura.
Universidad de Salamanca, Salamanca, 72 pp.
* N2 de estudio: 6. Usado tanto en el meta-andlisis de las diferencias de
medias como en el meta-andlisis de correlaciones. Poblaciones: Podarcis
muralis y Podarcis hispanica, actualmente Podarcis guadarramae, de la Sierra

de Guadarrama (Madrid, Espana).

Martinez-Rica, J.P., 1977. Observaciones ecologicas de Lacerta monticola bonnali,
Lantz en el Pirineo espafol. Publicaciones del Centro Pirenaico de Biologia

Experimental 8, 103-122.
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* N? de estudio: 38. Se incluyd en el meta-andlisis de correlaciones.
Poblaciéon: Lacerta bonnali, actualmente Iberolacerta bonnali de Pirineos

(Espana).

Monasterio, C., Salvador, A., Iraeta, P., Diaz, J.A., 2009. The effects of thermal
biology and refuge availability on the restricted distribution of an alpine lizard.
Journal of Biogeography 36, 1673-1684.

* N2?de estudio: 45. No se incluyo en el meta-analisis.

Pafilis, P., Foufopoulos, J., Poulakakis, N., Lymberakis, P., Valakos, E., 2007.
Digestive performance in five Mediterranean lizard species: effects of
temperature and insularity. Journal of Comparative Physiology B 177, 49-60.

* N2?de estudio: 25. No se incluyo en el meta-analisis.

Patterson, J., Davies, P., 1978. Preferred body temperature: seasonal and sexual
differences in the lizard Lacerta vivipara. Journal of Thermal Biology 3, 39-41.

* N2?de estudio: 26. No se incluyo en el meta-analisis.

Pérez-Mellado, V., 1983. Activity and thermoregulation patterns in two species
of Lacertidae: Podarcis hispanica (Steindachner, 1870) and Podarcis bocagei
(Seoane, 1884). Cienc. Biol. Ecol. Syst. (Portugal) 5, 5-12.
* N? de estudio: 5. Se incluyéd en el meta-andlisis de correlaciones.
Poblaciones: Podarcis hispanica, actualmente Podarcis guadarramae, vy
Podarcis bocagei carbonelli, actualmente Podarcis carbonelli de la Sierra de

Francia y la Sierra de Gata (Epafa) y Serra da Estrela (Portugal).

Pérez-Mellado, V., Salvador, A., 1981. Actividad y termorregulacion estival de
Podarcis pityusensis Bosc, 1883 (Sauria: Lacertidae) en Ibiza y Formentera.

Amphibia-Reptilia 2, 181-186.
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* N2 de estudio: 12. Se incluyd en el meta-andlisis de las diferencias de

medias. Poblacidn: Podarcis pityusensis de Ibiza y Formentera (Espafia).

Pollo, C., Pérez-Mellado, V., 1989. Activity and thermoregulation in three
Mediterranean species of Lacertidae. Herpetological Journal 1, 343-350.
* N2 de estudio: 27. Usado tanto en el meta-andlisis de las diferencias de
medias como en el meta-andlisis de correlaciones. Acanthodactylus
erythrurus,  Psammodromus  algirus 'y  Psammodromus  hispanicus,

actualmente Psammodromus occidentalis, de Espeja (Salamanca, Espana).

Pough, F.H., Busack, S.D., 1978. Metabolism and activity of the spanish fringe-
toed lizard (Lacertidae: Acanthodactylus erythrurus). Journal of Thermal Biology 3,
203-205.

* N2?de estudio: 28. No se incluyo6 en el meta-analisis.

Scheers, H., Van Damme, R., 2002. Micro-scale differences in thermal habitat
quality and a possible case of flexibility in the thermal physiology of lacertid
lizards. Oecologia 132, 323-331.

* N2?de estudio: 34. No se incluyo en el meta-analisis.

Seva, E., 1982. Taxocenosis de lacértidos en un arenal costero alicantino. Tesis
Doctoral. Universidad de Alicante, Alicante.
* N2 de estudio: 15. Se incluyd en el meta-andlisis de las diferencias de

medias. Poblaciones: Acanthodactylus erythrurus y Psammodromus algirus.

Tosini, G., Foa, A., Avery, R.A., 1992. Body temperatures and exposure to
sunshine of ruin lizards Podarcis sicula in central Italy. Amphibia-Reptilia 13, 169-
175.

* N2?de estudio: 48. No se incluyo en el meta-analisis.
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Van Damme, R., Bauwens, D., Castilla, A., Verheyen, R., 1989. Altitudinal
variation of the thermal biology and running performance in the lizard Podarcis
tiliguerta. Oecologia 80, 516-524.
* N2 de estudio: 36. Se incluyd en el meta-andlisis de las diferencias de
medias. Dos poblaciones de Podarcis tiliguerta de Corcega (Francia), una a

35y otra a 1775 m de altitud.

Van Damme, R., Bauwens, D., Castilla, A.M., Verheyen, R.F., 1990. Comparative
thermal ecology of the sympathric lizards Podarcis tiliguerta and Podarcis siculus.
Acta Oecologica 11, 503-512.
» NZ? de estudio: 4. Usado tanto en el meta-analisis de las diferencias de
medias como en el meta-andlisis de correlaciones. Poblaciones: Podarcis

tiliguerta y Podarcis siculus de Corcega (Francia).

Van Damme, R., Bauwens, D., Verheyen, R.F. 1987. Thermoregulatory
responses to environmental seasonality by the lizard Lacerta wvivipara.
Herpetologica 43, 405-415.

* N2?de estudio: 1. No se incluy6 en el meta-analisis.

Verwaijen, D. Van Damme, R., 2007. Correlated evolution of thermal
characteristics and foraging strategy in lacertid lizards. Journal of Thermal Biology
32, 388-395.

* N2 de estudio: 31. Usado tanto en el meta-andlisis de las diferencias de
medias como en el meta-andlisis de correlaciones. Ocho poblaciones:
Acanthodactylus  boskianus  (no  especifica lugar de captura),
Acanthodactylus erythrurus de Tarragona (Espana), Heliobolus lugubris e
Ichnotropis squamulosa del Desierto del Kalahari, Lacerta agilis (no

especifica lugar de captura), Lacerta scheriberi (no especifica lugar de
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captura), Ophisops elegans de Lesbos (Grecia)y Psammodromus hispanicus

(no especifica lugar de captura).
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Capitulo 4

Influencia del
cambio climatico
en la biologia
térmica de
Iberolacerta cyreni







Resumen

Los lacértidos mediterrdneos que viven confinados en zonas de alta
montana son unos de los reptiles mas amenazados por el cambio climatico. En
las montanas del Sistema Central de la Peninsula Ibérica ya se ha documentado
un aumento de temperatura debido al calentamiento global, concretamente en
el habitat de la lagartija carpetana, Iberolacerta cyreni. Existe la hipdtesis de que
la flexibilidad en el comportamiento termorregulador de las lagartijas puede
modular el aumento de la temperatura corporal, disminuyendo los riesgos
impuestos por el cambio climatico, siempre que su habitat ofrezca la suficiente
heterogeneidad de microhdbitats con diferentes temperaturas, en lo que se
conoce como efecto Bogert. Hemos estudiado la termorregulacion de I. cyreni
comparando datos de temperaturas correspondientes a la década de 1980 con
datos de 2012. Los resultados muestran que las temperaturas corporales de la
lagartija carpetana han aumentado significativamente a lo largo de este periodo
de aproximadamente 25 anos. Sin embargo, el aumento ha sido
significativamente mayor para las temperaturas del aire, y mas atin para las del
sustrato. Los resultados apoyan empiricamente la hipotesis del efecto Bogert,
por lo que I. cyreni ya estaria contrarrestando los efectos del calentamiento
ambiental por medio de su comportamiento. Dado que el hdbitat es
heterogéneo y aun frio en astas zonas de alta montafia, es posible que el
calentamiento global pudiera resultar incluso ventajoso para la biologia térmica
de estas lagartijas a corto plazo. Sin embargo, existen consecuencias del
calentamiento que no estan relacionadas con la termorregulacion y que pueden
amenazar la supervivencia de las lagartijas de alta montana. Dado que
poseemos un buen conocimiento sobre la biologia de I. cyreni, esta especie

puede servir como modelo adecuado para profundizar en las implicaciones
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potenciales del calentamiento que se predice en el futuro sobre los reptiles y

otros ectotermos de habitats alpinos y como evitar su extincion.
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4.1. Introduccion

La temperatura condiciona muchos aspectos de la vida y evolucion de
los animales. El cambio climatico inducido por el hombre es una fuente de
variacion térmica reciente que afecta de modo notable a la vida animal
(Solomon, 2007). Se sabe que el cambio climatico ya ha producido un impacto
significativo en numerosas especies de animales y plantas (Parmesan, 2006;
Charmantier et al., 2008; Logan et al., 2013; Kaspari et al., 2015). En el caso de los
reptiles, se cree que el cambio climatico puede suponer una seria amenaza que
llevaria en pocas décadas a una extincion masiva (Sinervo et al., 2010; Kearney,
2013). Estos efectos negativos serian aun peores para los reptiles que habitan
zonas de desiertos continentales, bosques tropicales y areas de alta montafia
(Huey y Tewksbury, 2009; Monasterio et al., 2009; Logan et al., 2013). En
concreto, las lagartijas que habitan zonas de alta montafia del suroeste de
Europa estarfan ain mds amenazadas, ya que se alli predice que el
calentamiento vaya acompanado de un notable incremento de la sequia (Aratjo
et al., 2006; Nogués-Bravo et al., 2008; Le Galliard et al., 2012). Asi, las lagartijas
serranas de la Peninsula Ibérica son los reptiles europeos mds vulnerables al

cambio climatico (Le Galliard et al., 2012).

El impacto directo del cambio climatico sobre los reptiles vendria
determinado principalmente por dos factores: la disponibilidad de sombra y la
flexibilidad en las conductas de termorregulacion (Huey y Tewksbury, 2009;
Kearney et al., 2009). Las lagartijas podrian reducir el impacto del calentamiento
global mediante una cuidadosa termorregulacion conductual: seleccionando
microhabitats mas frios y/o ajustando sus periodos de actividad (Kearney et al.,
2009; Buckley et al.,, 2015), siempre que el habitat mantuviera la suficiente
heterogeneidad térmica para permitirlo (Sears y Angilletta, 2015). Este

fendmeno se conoce como el efecto Bogert (Huey et al., 2003; Huey y
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Tewksbury, 2009; Kearney et al., 2009). Uno de los efectos previsibles del
calentamiento seria la disminucion de la cobertura vegetal y la desaparicion de
areas sombreadas, que son esenciales para la termorregulacion conductual de
los ectotermos (Araujo et al., 2006). Ademas, la sensibilidad térmica de las
especies también seria importante, ya que las especies térmicamente mas
generalistas tendrian un rango mas amplio de temperaturas fisiolégicamente
Optimas en las que poder funcionar, mientras que los especialistas se verian
forzados a dedicar mas esfuerzos a la termorregulacion para lograr su estrecho

rango de temperaturas Optimas (Huey et al., 2009; Buckley et al., 2015).

Nuestro objetivo se centra en evaluar el impacto producido a lo largo de
25 anos de cambio climatico sobre la biologia térmica de I. cyreni, una especie
termorreguladora y especialista en ambientes frios (Monasterio et al., 2009;
Aguado y Brana, 2014). Para ello, hemos comparado datos correspondientes a
temperaturas corporales y ambientales de I. cyreni de la década de 1980 con
datos similares correspondientes a la época actual. Pretendemos, asi, responder
a tres preguntas principales: (i) ;Se ha producido algtun incremento significativo
en las temperaturas del habitat de I. cyreni en estos ultimos 25 afos?, (ii) ¢El
incremento de las temperaturas ambientales ha conllevado un incremento en
las temperaturas corporales de las lagartijas carpetanas?, y (iii) ;Modulan o
contrarrestan de algin modo las lagartijas el efecto negativo del aumento de las

temperaturas ambientales mediante la termorregulacién conductual?
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4.2 Material y métodos

4.2.1. Especie y zona de estudio

La lagartija carpetana, Iberolacerta cyreni (Miiller y Hellmich, 1937), es un
lacértido de montana endémico del Sistema Central (Sierra de Guadarrama,
Sierra de Gredos y Sierra de Béjar) que vive en altitudes entre 1600 y 2500 m, en
poblaciones relativamente aisladas unas de otras. Sus habitats preferidos son
los roquedos y berrocales en pastizales de alta montana y las zonas mixtas con
arbustos de piorno y enebros rastreros, donde seleccionan preferentemente los
sustratos rocosos (Martin y Salvador, 1997b; Monasterio et al., 2010a, 2010b). Su
periodo anual de actividad estd limitado por las condiciones térmicas de las
zonas de alta montafia, entre finales de marzo y principios de octubre (Pérez-
Mellado, 1982). Su actividad diaria estival es bimodal, y mas intensa por la
mafana que por la tarde (Pérez-Mellado et al., 1988; Martin y Salvador, 1997a;
Aragon et al., 2001).

La lagartija carpetana, adquiere calor por heliotermia y tigmotermia, y
regula su temperatura corporal principalmente moviéndose entre microhabitats
en sol y sombra (Pérez-Mellado, 1982; Carrascal et al., 1992). Ademas, realiza
estas conductas de termorregulacion de una forma eficaz, logrando una gran
exactitud de termorregulacion a pesar de las limitaciones térmicas de su habitat
(Aguado y Brana, 2014). Aunque la lagartija carpetana adquiere temperaturas
corporales similares en poblaciones que se encuentran a diferentes altitudes, la
eficacia de termorregulacion es mayor en zonas mas elevadas (Monasterio et al.,
2009). Los estudios indican que la supervivencia de I. cyreni en habitats de alta
montaha depende principalmente de la altitud y de la cobertura de rocas

grandes, que ofrecerian las condiciones climaticas adecuadas para esta especie,
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mientras que la competencia con Podarcis muralis no parece explicar su

distribucion montana (Monasterio et al., 2009; Monasterio et al., 2010a, 2010b).

Figura 4.1. En la fotografia de la parte superior se observa una vista panoramica de las Lagunas del
Trampal. En la fotografia de la parte inferior izquierda se observa el tipo de habitat de la lagartija
carpetana en la misma zona de estudio, y en la fotografia de la parte inferior derecha se observa un macho
adulto de Iberolacerta cyreni.

La lagartija carpetana emplea prolongados periodos de asoleamiento a
primera hora de la mafiana, cada vez mas breves y frecuentes a medida que
avanza el dia (Carrascal et al., 1992). Las conductas de termorregulacion de 1.
cyreni son bastante flexibles, lo que le sirve para afrontar cambios en las
condiciones ambientales. Asi, logra mantener sus temperaturas preferidas,
incluso en condiciones térmicamente desfavorables, modificando
principalmente el uso los microhabitats, el tiempo de asoleamiento y la postura

(Aguado y Brafia, 2014). No obstante, estos ajustes conllevan el coste de tener
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que dedicar mas tiempo a asolearse, lo que deja menos tiempo para otras
actividades y aumenta la exposicion a los depredadores (ver Capitulo 1). La
temperatura del habitat de 1. cyreni ha aumentado significativamente en los
altimos afios, al menos en la época de reproduccion, a un ritmo aproximado de
0.1 °C por ano (Martin y Lopez, 2013). Esta flexibilidad en las conductas de
termorregulacion podria jugar un papel importante en la lagartija carpetana
para amortiguar los efectos de cambio climatico (Aguado y Brana, 2014), lo que

le hace una buena candidata para manifestar el efecto Bogert.

4.2.2. Obtencion de datos de biologia térmica

4.2.2.1. Temperaturas corporales (T»)

La obtencidon actual de temperaturas corporales de I. cyreni se llevd a
cabo en los alrededores de las Lagunas del Trampal (Solana de Avila, Avila),
durante agosto de 2012. Las temperaturas corporales se midieron dentro del
periodo de actividad diario de las lagartijas, entre las 0900 y las 1800 GMT, de
forma simultdnea a la obtencion de temperaturas operativas. Las lagartijas se
capturaron en los alrededores de la laguna mas alta de las Lagunas del
Trampal, a 2200 m. Se midieron temperaturas de 40 individuos adultos, 22
machos y 18 hembras. También se midieron las temperaturas del sustrato y del
aire, asi como los datos que se especifican en la metodologia general (Capitulo

2).
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4.2.2.2. Datos de temperaturas de 1983-1989

Se dispone de 127 datos de temperaturas corporales, temperaturas del
sustrato y temperaturas del aire de I. cyreni, obtenidos entre 1983 y 1989 en la
Sierra de Gredos. De ellas, 38 se midieron en primavera y 89 en verano.
También se proporciona el peso y tamafio de los individuos estudiados, asi
como las caracteristicas del sustrato de termorregulacion en el que se

encontraban las lagartijas en el momento de la captura.

4.2.2.3. Temperaturas operativas (Te)

El registro de temperaturas operativas se realizo en la misma zona y de
manera simultdnea a la toma de temperaturas corporales, durante todo el
periodo de actividad de las lagartijas. Dada la preferencia de I. cyreni por los
sustratos rocosos, se puso un énfasis especial en el muestreo de la
disponibilidad de temperaturas operativas en las diferentes orientaciones que
ofrecen los grandes bloques de roca. Asi, se obtuvieron un total de 8115
temperaturas operativas, de nueve tipos de microhabitats: (1) roca horizontal, (2)
musgo, (3) tierra, (4) hierba, (5) roca orientada al sur, (6) roca orientada al este, (7) roca
orientada al norte, (8) roca orientada al oeste, y (9) bajo roca. Estos microhdabitats de
roca en los que consideramos la orientacion presentaban una pendiente vertical

y una orientacion clara hacia ese punto cardinal (ver mas detalles en el Capitulo

2).

4.2.2.4. Rango de temperaturas preferidas (PTR)

Para obtener las temperaturas seleccionadas de I. cyreni, se capturaron 24

individuos (12 machos y 12 hembras) en las Lagunas del Trampal (Solana de
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Avila, Avila) en agosto de 2012. El estudio en gradiente térmico se realizé entre
las 0900 y las 1800 GMT, que equivale al periodo de actividad observado en los
individuos en el campo. Se obtuvieron un total de 156 valores de temperaturas
seleccionadas en gradiente térmico (Tst), de las que obtuvimos el 50% de los
valores centrales rango set-point o rango de temperaturas preferidas (PTR; Hertz
et al., 1993). En el caso de I. cyreni, se calculd también el rango PTR con el 80%
de los valores centrales, para poder comparar nuestros resultados con los de

otros autores, aunque no se utiliza en los analisis estadisticos (ver Capitulo 2).

4.2.2.5. Heterogeneidad del habitat

Para estudiar la heterogeneidad espacial, se realizaron 15 transectos
lineales de 25 m de longitud en la zona de estudio, de los que se obtuvieron la
cobertura y la frecuencia relativas (expresadas en forma de porcentaje) de los
diferentes microhabitats relevantes para la termorregulacion de las lagartijas.
Para evaluar la heterogeneidad térmica, se considerd la desviacion tipica de las
temperaturas medias de los diferentes data logger, como proponen Logan et al.

(2015). Ver mas detalles en el Capitulo 2.

4.2.3. Analisis de datos

Se calcularon la eficacia de termorregulacion (E) y los indices de calidad
térmica del hébitat (d,) y de exactitud de termorregulacién (d,,) para la muestra
actual (ver detalles en el Capitulo 2). Los andlisis estadisticos se realizaron
mediante pruebas paramétricas si se cumplian las condiciones de normalidad y

homogeneidad de varianzas, y mediante pruebas no paramétricas cuando no
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era asi (Sokal y Rohlf, 1995; Crawley, 2007). Las comparaciones pareadas a
posteriori del test de Kruskal-Wallis, llamadas pruebas de Nemenyi, se
realizaron con el paquete PMCMR (Pohlert, 2014) de R, version 3.1.3 (R Core
Team, 2015).

4.3. Resultados

El tamafo corporal medio de las lagartijas de los datos correspondientes
a 1983-1989 es de 70.86 + 0.45 mm (LCC media + SE, N = 82) y el de las lagartijas
de 2012 es de 69.00 + 0.89 mm (N = 40), sin diferencias estadisticamente
significativas entre ambos (test U de Mann-Whitney, U = 1394.0, p = 0.180).
Respecto al peso, las lagartijas de los datos de 1983-1989 tienen un peso medio
de 7.37 + 0.25 g (N = 78) y las de 2012 de 7.29 + 0.28 g (N = 40), también en este
caso sin diferencias estadisticamente significativas (ANOVA de una via, Fi, 116 =

0.041, p = 0.841).

4.3.1. Resultados correspondientes a los datos de 1983-
1989

Para la muestra de 1983-1989, no existen diferencias en las temperaturas
corporales (Tv) por edades (ANOVA de una via, F2,124=2.162, p =0.119, N = 127),
por sexos (ANOVA de una via, Fi, 124 = 0.293, p = 0.589, N = 126), ni por
estaciones (ANOVA de una via, Fi, 15 = 0.161, p = 0.689, N = 127). Las
temperaturas del aire (Ta) resultan, como cabia esperar, significativamente

inferiores en primavera que en verano (test U de Mann-Whitney, U = 798, p <
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0.0001, N = 123). Ademas, las temperaturas del sustrato (Ts) también resultan
significativamente inferiores en primavera que en verano (ANOVA de una via,
F1,119=26.392, p < 0.0001, N = 121). Por lo tanto, agruparemos sexos y edades, si

bien consideraremos las temperaturas de primavera y de verano por separado

para los siguientes andlisis (Tabla 4.1).

Tabla 4.1. Media + SE °C (N) de las temperaturas corporales (Tv), del aire (Ta) y del sustrato (Ts) de las
Iberolacerta cyreni medidas entre 1983 y 1989 en la zona de la Sierra de Gredos.

Verano Primavera Global
To  27.87+0.39 (87) 27.60 + 0.50 (40) 27.78 +0.31 (127)
Ta 21.06 £ 0.54 (84) 16.16 + 0.82 (39) 19.51 +0.47 (123)
T,  23.77+0.40 (83) 18.77 +1.03 (38) 22.20 +0.50 (121)

Temperatura corporal (°C)

I I 1 1 | | | 1 1 1 | | | |
10 15 20 25 30 35 40 10 15 20 25 30 35

40
Temperatura del aire (°C) ® verano ™~

- Temperatura del sustrato (°C)
4 primavera -

Figura 4.2. Modelos de regresion lineal simple entre las temperaturas corporales (Tv) con respecto a las
temperaturas del aire (Ta) y las del sustrato (Ts) para los datos de Iberolacerta cyreni tomados entre 1983 y
1989.

Tanto en primavera como en verano, se observan correlaciones

significativas y positivas entre las temperaturas corporales y las del aire
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(primavera: r = 0.690, p < 0.0001, N = 39; verano: r = 0.549, p <0.0001, N = 84), y
entre las temperaturas corporales y las del sustrato (primavera: r = 0.742, p <
0.0001, N = 38; verano: r = 0.637, p <0.0001, N = 83). La relacion lineal tanto entre
To y Ta (primavera: To=22.31 + 0.33 * T., coeficiente de regresion con p < 0.0001,
R?=0.477, N = 39; verano: Tv=16.30 + 0.55 * Ta, coeficiente de regresidén con p <
0.0001, R?=0.301, N = 84; prueba de comparacion de pendientes del ANCOVA,
F1=10.844, p = 0.0013) como entre Tv y Ts (primavera: Tv = 19.38 + 0.45 * Ts,
coeficiente de regresion con p < 0.0001, R*= 0.551, N = 38; verano: Tv = 16.56 +
0.48 * Ts, coeficiente de regresion con p < 0.0001, R?> = 0.406, N = 83; prueba de
comparacion de pendientes del ANCOVA, Fi = 11.665 p = 0.0009) es

significativamente mas acusada en verano que en primavera (Figura 4.2).

4.3.2. Resultados correspondientes a los datos de 2012

Las temperaturas seleccionadas en gradiente térmico de laboratorio son
de verano de 2012 (Material y métodos de este capitulo). El rango de
temperaturas preferidas (PTR) de I. cyreni, empleando el 50% central de los
valores de temperaturas seleccionadas, es de 31.18 a 32.50 °C (Figura 4.3). El
rango del 80% PTR es de 30.50 a 33.00 °C. Ademas, las temperaturas
seleccionadas por I. cyreni son similares para machos y hembras (ANOVA de

una via, F1,1=1.587, p = 0.210, N = 156).

Respecto a las temperaturas de campo, no existen diferencias en las T»
por sexo (machos: To=30.89 + 0.42 °C, N = 22; hembras: Tv=29.65 + 0.52 °C, N =
18, ANOVA de una via, Fi, 3s = 3.542, p = 0.0675, N = 40), por lo que las
agrupamos para el resto de analisis. En las Lagunas del Trampal, I. cyreni
alcanza temperaturas corporales dentro del rango 6ptimo de las temperaturas

seleccionadas entre los segmentos de las 1000 y las 1100 GMT y de las 1300 y
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1400 GMT. La temperatura del aire se encuentra en todos los segmentos
horarios mas de 3°C por debajo del rango de temperaturas preferidas. Por otro
lado, las temperaturas del sustrato solo se encuentran en el rango de
temperaturas preferidas en los segmentos de las 1300 GMT (sobrepasando,

incluso, el PTR) y en el de las 1600 GMT (Figura 4.3).
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Figura 4.3. En el histograma de la izquierda se muestra la distribucion de frecuencias de las temperaturas
seleccionadas en gradiente térmico. En el grafico de la derecha se muestran las temperaturas corporales,
del aire y del sustrato para los diferentes segmentos horarios de los datos de 2012. En todos los graficos, la
linea continua delimita el 50% PTR (31.18 — 32.50 °C) y la linea discontinua delimita el 80% PTR (30.50 —
33.16 °C).

En cuanto a las temperaturas operativas (Te), la media de es de 21.60 +
6.71 °C (N = 8114), con un rango de 4 a 42 °C. Sin embargo, la disponibilidad
térmica es variada, ya que existen diferencias significativas entre las Te de los
diferentes sustratos (test de Kruskal-Wallis, H = 1767.16, gl = 8, p < 0.0001). Los
microhabitats de roca horizontal (llana), musgo, y roca orientada al sur, ofrecen
unas distribuciones de T. similares, y mds favorables, en general, que el resto.
Los microhdbitats de roca orientada al norte, tierra, y bajo roca, ofrecen unas
distribuciones de T. similares, y mas desfavorables, en general, que el resto.

Entre los microhdbitats de hierba, roca orientada al este, y roca orientada al oeste,
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existen diferencias estadisticamente significativas en cuanto a las distribuciones

de frecuencias de las T, entre ellos y con el resto (Tabla 4.2 y Tabla 4.3).

Tabla 4.2. Temperaturas operativas (Te) que ofrecen para Iberolacerta cyreni los diferentes microhdbitats
estudiados en el verano de 2012.

Sustrato Sol Orientacion  Altura (cm) T, SE N
Bajo roca Sombra 5 17.95 0.09 743
Roca Sol 10 24.08 0.32 733
40 22.56 0.21 735

Norte 40 24.39 0.20 740

Sur 40 2276 0.21 744

Este 40 24.99 0.16 739

Oeste 40 22.20 0.24 740
Hierba Sol 0 16.93 011 1469
Musgo Sol 0 24.55 026 73
Tierra Sol 0 20.12 0.26 738
Total 21.59 668 OO

En concreto, la roca horizontal ofrece T. dentro del rango de temperaturas
preferidas durante todo el periodo de actividad de las lagartijas. La roca
orientada al sur, desde las 0900 a las 1400 GMT. El musgo desde las 1000 a las
1600 GMT. La roca orientada al este, desde las 1200 a las 1600 GMT. La tierra,
desde las 1300 a las 1600 GMT. La roca orientada al norte, desde las 1400 a las
1700 GMT. Bajo roca, desde las 1400 a las 1700 GMT. La hierba, solo de 1600 a
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1700 GMT. Y, por ultimo, la roca orientada al oeste, desde las 1400 a las 1800 GMT

(Figura 4.4. y Figura 4.5).

El habitat de I. cyreni en las Lagunas del Trampal, ademas de ofrecer un
abanico de microhdbitats con diferentes temperaturas operativas, posee una
distribucién espacial heterogénea, y estd compuesto principalmente por
grandes bloques de roca y herbaceas de diferentes longitudes (Tabla 4.3). La
heterogeneidad térmica del habitat es de 3.10 °C (N = 11).

La eficacia de termorregulacion de I. cyreni es de 0.85 £+ 0.003 (N = 40). La
exactitud de termorregulacion (d,) es de 1.44 + 0.025 °C (N = 40), y la calidad
térmica del habitat (d,) es de 9.96 + 0.024 °C (N = 748; Figura 4.7).
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Figura 4.4. Temperaturas operativas (Te) para los diferentes microhdbitats de Iberolacerta cyreni a lo largo
de las horas de actividad en 2012. Las lineas continuas delimitan el rango de temperaturas preferidas al
50% (31.18-32.50 °C).
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Figura 4.5. Frecuencias de las temperaturas operativas (Te) que entran dentro del PTR de Iberolacerta cyreni
por cada tipo de microhdbitat y cada segmento horario para los datos de 2012.

Tabla 4.2. P-valores de las comparaciones pareadas a posteriori del andlisis de las Te de los diferentes

microhabitats.
Roca Roca Roca Roca Bajo
Sustrato Hierba Musgo Roca sur Tierra
este oeste horizontal norte roca
Roca este - <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001
Hierba <0.0001 - <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001
Roca
<0.0001 <0.0001 - <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001
oeste
Musgo <0.0001 <0.0001 <0.0001 - 1.000 0.071 <0.0001 <0.0001 <0.0001
Roca
<0.0001 <0.0001 <0.0001 1.000 - 1.000 <0.0001 <0.0001 <0.0001
horizontal
Roca sur <0.0001 <0.0001 <0.0001 0.071 1.000 - <0.0001 <0.0001 <0.0001
Roca
<0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 - 1.000 0.337
norte
Tierra <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 1.000 - 1.000

Bajoroca  <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 0.337 1.000 -
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Tabla 4.3. Porcentajes de frecuencia y de cobertura (+ SE) de los diferentes microhdbitats disponibles en las
Lagunas del Trampal. N = 15 transectos de 25 m (ver Capitulo 2).

Tipo de microhabitat Porcentaje de frecuencia Porcentaje de cobertura

Losa 10.35+1.74 8.40+1.62
Rocas grandes 22.93+£2.25 27.76 £ 3.38
Rocas pequefias 14.64 +1.31 1291 +1.85
Grava 14.43+2.72 13.39+2.48
Hierba alta 16.45 +2.30 12.88 +2.13
Hierba baja 15.45+1.95 16.93 +2.37
Arbustos 5.75+1.65 7.73+2.22

4.3.3. Comparacion entre los datos de 1983-1989 y los de
2012

Como para la muestra de hace 25 afos existen diferencias en las Ta y las
Ts entre primavera y verano, utilizaremos solo los datos de verano de dicha
muestra para comparar con la actual, que es de verano. Asi, las temperaturas
corporales estivales de la muestra actual son significativamente mas elevadas
que las de la muestra antigua (muestra antigua: Tv = 27.87 + 0.39 °C, N = 87;
muestra actual: To=30.34 + 0.34 °C, N = 40; test U de Mann-Whitney, U = 1009.0,
p <0.0001). Lo mismo sucede con las Ta, que son significativamente mads altas en
la muestra actual (muestra antigua: Ta= 21.06 + 0.40 °C, N = 84; muestra actual:
Ta=24.90 £ 0.40 °C, N = 40; test U de Mann-Whitney, U = 617.0, p <0.0001). Por
altimo, las Ts de la muestra actual también son significativamente mads elevadas

que las de la muestra antigua (muestra antigua: Ts = 23.77 + 0.54 °C, N = 83;
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muestra actual: Ts=29.83 + 0.64 °C, N = 40; ANOVA de una via, F1,121=45.591, p
<0.0001).

Temperatura corporal (°C)

154 15+
10+ 10
T T T T T T T T T T T T T T
10 15 20 25 30 35 40 10 15 20 25 30 35 40
Temperatura del aire (°C) ® 19831989 ~~  Temperatura del sustrato (°C)
A 2012 -

Figura 4.6. Modelos de regresion lineal simple para los datos de Iberolacerta cyreni correspondientes a 1983-
1989 y los de 2012. No existen diferencias estadisticamente significativas entre las pendientes de ambas
épocas.

Ademas, existe una interaccion significativa entre el tipo de temperatura
considerado (Tv, Ta y Ts) y la época, de forma que el incremento de temperatura
ha sido significativamente mayor para la Ts, algo menor para la Ta y atin menor
para la To (ANOVA bifactorial, F de la interaccion = 7.762, p = 0.0005). Sin
embargo, la relacion lineal tanto entre To y Ta (datos de 1983-1989: Tv = 16.30 +
0.55 * Ta, coeficiente de regresion con p < 0.0001, R?=0.301, N = 84; datos de 2012:
To=19.78 + 0.42 * Ta, coeficiente de regresion con p = 0.001, R>= 0.255, N = 40;
prueba da comparacion de pendientes del ANCOVA, Fi= 0.4106, p = 0.5229)
como entre Tv y Ts (datos de 1983-1989: Tv = 156.56 + 0.48 * Ts, coeficiente de
regresion p < 0.0001, R* = 0.406, N = 83; datos de 2012: To = 20.72 + 0.32 * T,
coeficiente de regresion p < 0.0001, R*>= 0.366, N = 40; prueba de comparacion de
pendientes del ANCOVA, Fi1 = 3.4798, p = 0.0646) es similar en ambas épocas
(Figura 4.6).
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Figura 4.8. Histogramas de las temperaturas corporales, del aire y del sustrato de los datos de Iberolacerta
cyreni de 1983-1989 y de 2012. La franja roja punteada acota el 50% PTR (31.18 - 32.5 °C).

4.4. Discusion

Los datos de I cyreni correspondientes a 1983-1989 revelan variaciones
estacionales en las temperaturas del aire y del sustrato, de forma que ambas son

mas altas en verano que en primavera, mientras que las lagartijas logran
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temperaturas corporales similares durante ambas estaciones. Ademas, las
pendientes de las rectas de regresion son significativamente mds pronunciadas
en verano que en primavera, lo que indica que la temperatura corporal depende
mas de la del aire y de la del sustrato en verano que en primavera. Es muy
probable que esto se deba a un mayor esfuerzo de termorregulacion durante la
primavera, como sucede en otros lacértidos (Diaz y Cabezas-Diaz, 2004). Estos
resultados son otro ejemplo de la flexibilidad conductual de I. cyreni respecto a
la termorregulacion, como ya pusieron de manifiesto Aguado y Brafa (2014),
demostrando que la lagartija carpetana es capaz de obtener sus temperaturas
preferidas bajo diferentes condiciones de laboratorio. Asi, esta flexibilidad
conductual conferiria a I. cyreni la capacidad de aminorar el impacto del cambio
climatico de forma andloga al cambio estacional, siempre que su habitat le
ofreciese la suficiente heterogeneidad térmica (Kearney et al., 2009; Scheffers et

al., 2014; Sears y Angilletta, 2015).

El rango Optimo de temperaturas de I. cyreni, obtenido para la muestra
de verano de 2012, abarca entre 31.18 y 32.5 °C. Este rango de temperaturas
Optimas es similar a los obtenidos en estudios previos (Martin y Salvador, 1993;
Bauwens et al., 1995), si bien es algo superior al encontrado por Aguado y Brana
(2014), aunque su estudio es de primavera, por lo que las diferencias podrian
deberse a los efectos de la estacionalidad como sucede en otras especies (Diaz et
al., 2006; Capitulo 5). La evolucion diaria de las temperaturas corporales, del
aire y del sustrato parece indicar que las lagartijas carpetanas realizan un mayor
esfuerzo de termorregulacion durante las primeras horas de la mafana, a través
de largos periodos de heliotermia, como se ha observado en estudios previos
(Carrascal et al.,, 1992). Nuestros resultados respecto a las temperaturas
operativas disponibles revelan que los microhdbitats son mads favorables a
medida que avanza el dia, lo que probablemente permita que se reduzca el

notable esfuerzo de termorregulacion matutino (Carrascal et al., 1992; Aguado y
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Brana, 2014). El habitat de I. cyreni es tanto espacial como térmicamente
heterogéneo, con numerosos microhdbitats que aportan diferentes opciones
para aplicar su flexibilidad conductual de termorregulacion (Goller et al., 2014;
Sears y Angilletta, 2015). Los estudios previos sefialan que el habitat preferido
de I. cyreni son los berrocales con bloques de roca de gran tamano (Carrascal et
al., 1992; Martin y Salvador, 1997b; Amo et al., 2007a, 2007b). Nuestros
resultados indican que las caras orientadas hacia diferentes puntos cardinales
que proporcionan dichos bloques de roca contribuyen a aumentar
significativamente la heterogeneidad de la oferta de microhdbitats disponibles
para la termorregulacion (Sears et al., 2011; Sears y Angilletta, 2015).
Probablemente esta caracteristica, que favorece la flexibilidad conductual de la
termorregulacion mientras que proporciona mas refugios ante potenciales
depredadores, sea una cualidad mads por la que 1. cyreni selecciona este tipo de

areas frente a otras térmicamente mas homoggéneas.

Iberolacerta cyreni es un termorregulador eficaz que regula su
temperatura mas cuidadosamente cuanto mayor es la altitud a la que vive. Asi,
Monasterio et al. (2009) encontraron que la eficacia de termorregulacion de la
lagartija carpetana es de 0.52 a 1700 m de altura y de 0.70 a 1900 m (Monasterio
et al., 2009). Nuestros datos muestran que la eficacia es de 0.85 a 2200 m, lo que
apoya la relacion directa entre altitud y eficacia de termorregulacion. Este
incremento en la eficacia de termorregulacion se debe a que la calidad térmica
del hdbitat empeora conforme ascendemos, de forma que refleja que las
lagartijas son capaces de mantener sus temperaturas corporales
proporcionalmente mas cerca de las optimas a medida que el habitat se va
volviendo menos favorable con la altitud. Por el contrario, otras especies
muestran una menor eficacia de termorregulacion al aumentar la altitud, como

es el caso de Podarcis muralis en el mismo area de estudio que I cyreni
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(Monasterio et al., 2009), o, simplemente, logran la misma eficacia a diferentes

altitudes, como sucede en Zootoca vivipara (Gvozdik et al., 2002).

En biologia térmica existen dos dimensiones principales: sensibilidad
térmica y termorregulacion (Angilletta, 2009; Capitulo 1). Dentro de estas
dimensiones, I. cyreni se situaria en la posicion de un buen termorregulador
adaptado a condiciones frias. Dos resultados del presente estudio apoyan la
especializacion de I. cyreni a ambientes frios: (1) el hecho de que su rango de
temperaturas dptimas sea estrecho, y ademas de los mds bajos encontrados en
lacértidos (ver también Aguado y Brana, 2014) y (2) el hecho de que su eficacia
de termorregulacion sea mayor en zonas de gran altitud (Besson y Cree, 2010).
Estos resultados indicarian una adaptacion a temperaturas mas bajas que otros
lacértidos de distribucion mas amplia, como los del género Podarcis. El género
Iberolacerta estd formado por especies que probablemente habitaban zonas mas
extensas y a menor altitud cuando el clima era mas frio, y que podrian haberse
retirado a zonas mads elevadas al aumentar la aridez durante la crisis del
Messiniense, que produjo la desecacién de muchos lagos ibéricos (Arribas y
Carranza, 2004; Carranza et al., 2004). Asi, habrian quedado acantonadas en
zonas de alta montafia, donde se calcula que I. cyreni lleva viviendo al menos
1.5 m.a. (Carranza et al., 2004). De este modo, el género Iberolacerta habria
sobrevivido como un relicto glaciar debido a que las montafias ofrecen
condiciones mas humedas y frias, similares a las que habrian estado adaptadas
las lagartijas desde hace millones de anos. Nuestros datos de I. cyreni apoyan
esta hipdtesis frente a la hipotesis de que las lagartijas hubieran sido
desplazadas a zonas montafiosas por la competencia con las del género Podarcis,
habiéndose adaptado posteriormente a las condiciones frias imperantes en las
montanas. Ademads, se ha demostrado que Podarcis muralis no desplaza a I
cyreni en la actualidad (Monasterio et al., 2010a y 2010b), lo que refuerza la

hipotesis de la adaptacion previa a condiciones frias. De cualquier forma,
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pueden haberse dado los dos fendmenos, ya que no son excluyentes (Crochet et

al., 2004).

La temperatura corporal de I. cyreni ha aumentado casi 2°C a lo largo de
los 25 afios transcurridos entre los dos estudios aqui analizados. Esto supone un
incremento medio anual de 0.08 °C. La temperatura media del aire ha
aumentado mas de 3.5 °C, a un ritmo medio anual de 0.14 °C, y la del sustrato
ha aumentado 6 °C, con un incremento medio de 0.24 °C por afio. Martin y
Lépez (2013) encontraron un aumento medio de la temperatura maxima de
junio de 0.1 °C por ano, a partir de datos de la estacion metereoldgica del Puerto
de Navacerrada, demostrando por primera vez el calentamiento global en el
habitat de I. cyreni (Martin y Ldépez, 2013). Nosotros hemos encontrado un
incremento medio similar en la temperatura del aire medida en el propio
habitat de las lagartijas. Sin embargo, el incremento en la temperatura corporal
de I. cyreni a lo largo de los ultimos 25 afios es significativamente menor que
para el aire y el sustrato. Ademas, la similitud entre las pendientes de las rectas
de regresion entre las dos épocas indica que dependencia de la temperatura
corporal con respecto a la temperatura del aire y del sustrato se mantiene
similar a como era hace 25 anos. Esto indicaria que las tasas de calentamiento se
habrian mantenido también fijas desde entonces, puesto que las temperaturas
corporales que se logran con unas determinadas temperaturas ambientales son
similares Por lo tanto, como era de esperar, la explicacion para que el aumento
de la temperatura corporal sea menor que el de las temperaturas ambientales ha
de encontrarse en el comportamiento de termorregulacion de I. cyreni. Asi, las
lagartijas carpetanas estan reduciendo el efecto del cambio climatico mediante
una cuidadosa seleccion de microhabitats cada vez mas frios. Es decir, estan
manifestando el efecto Bogert, ya que contrarrestan el impacto del
calentamiento global en sus temperaturas corporales mediante el

comportamiento.
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La termorregulacion habria evolucionado para mejorar el rendimiento
tisiolégico en ambientes variables, ya que amortigua la variabilidad térmica del
ambiente (Angilletta, 2009). A la luz de nuestros resultados, la flexibilidad
conductual (Kearney et al., 2009) y la heterogeneidad de su hdbitat (Kearney,
2013) permiten en principio a I. cyreni afrontar con éxito las fluctuaciones
ambientales, tanto las estacionales como la tendencia al calentamiento debida al
cambio climatico. Por lo que conocemos, parece que las lagartijas serian capaces
de evitar conductualmente el sobrecalentamiento durante varias décadas, pero
al final la eficacia de termorregulacion disminuiria de manera drastica (Buckley
et al., 2015). Una vez que la termorregulacion se volviese ineficaz, la adaptacion
seria demasiado lenta para permitir responder a los organismos ante el rapido
calentamiento global (Huey et al., 2003; Buckley et al., 2015). Ademas, hay que
tener en cuenta otros riesgos asociados al calentamiento global a los que quiza I.
cyreni no podria hacer frente a largo plazo mediante una termorregulacion
cuidadosa, como el empeoramiento de la comunicacidon por sefiales quimicas
(Martin y Lopez, 2013) o las perturbaciones del desarrollo embrioldgico
(Monasterio et al., 2011). Por otro lado, el cambio climatico conlleva un aumento
de la aridez en las montafas ibéricas, que contribuiria a aumentar el riesgo de
extincion de la especie. El cambio climatico podria ser beneficioso para reptiles
que puedan expandir sus rangos de distribucion en latitud o altitud, pero no es
el caso de las lagartijas de alta montafia de la cuenca Mediterranea como I.

cyreni.
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Resumen

La lagartija leonesa, Iberolacerta galani, es una especie cuya ecologia se
desconoce casi por completo y que presenta una distribucidon restringida a
zonas de alta montafia. En el Lago de La Bana (Ledn), I. galani convive
actualmente con Podarcis bocagei, que es abundante a menor altitud y que es
probable que haya colonizando esta zona mas elevada hace pocos afios,
favorecida posiblemente por el calentamiento global. Por lo tanto, es de gran
interés conocer las caracteristicas de biologia térmica de ambas especies para
poder estudiar el impacto que tendra el cambio climatico sobre ellas. Para ello,
hemos evaluado la termorregulacion de 1. galani durante primavera y verano, y
de P. bocagei durante el verano. Los resultados indican que I. galani es una
excelente termorreguladora, tanto en primavera como en verano. El rango de
temperaturas preferidas de la lagartija leonesa varia estacionalmente, y ello
contribuye de manera significativa a lograr una termorregulacién mas eficaz en
cada estacion. A pesar de la elevada eficacia de termorregulacion de 1. galani
(0.80), P. bocagei logra una eficacia significativamente superior (0.87). Las
temperaturas seleccionadas en gradiente térmico de laboratorio por I. galani son
bajas y estan concentradas en torno a la media, mientras que las de P. bocagei
son mas elevadas y el doble de dispersas, aunque el rango preferido de cada
especie no solapa con el de la otra. Por lo tanto, I. galani es una lagartija
especialista y adaptada al frio, mientras que P. bocagei es una especie generalista
con preferencia por temperaturas mas elevadas. Las especies también difieren
en los microhabitats que seleccionan: I. galani selecciona sustratos de roca
mientras que P. bocagei prefiere sustratos de tierra y hojarasca, mas calidos. En
definitiva, los resultados indican que no existe interferencia entre ambas

especies en la dimension del nicho térmico. Sin embargo, el hecho de que la
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lagartija leonesa sea una especialista térmica de ambientes frios, hace pensar en
la potencial amenaza que supone el cambio climatico, ya que podria verse
desplazada en un futuro cercano por la competencia con una especie mas

termofila como P. bocagei.
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5.1. Introduccion

Dada la importancia de la temperatura en todos los aspectos de la vida
de los ectotermos, los lugares con determinadas temperaturas pueden ser un
recurso por el que compitan los individuos (Magnuson et al., 1979). Sin
embargo, la temperatura no es un recurso consumible como el alimento, si no
que se situa como parte del nicho de un animal mediante el espacio y el tiempo
(Roughgarden et al., 1981; Tracy y Christian, 1986). Existen numerosos estudios
en los que se ha documentado el reparto de los recursos térmicos entre especies
simpatridas (Hertz, 1992a; Buckley y Roughgarden, 2005), incluso algunos en
los que se ha demostrado experimentalmente la interferencia o la competencia
entre especies por los lugares térmicamente mas favorables (Downes y

Bauwens, 2002; Zagar et al., 2015).

El impacto del cambio climatico puede ser negativo para las especies de
lagartijas de alta montana, que se quedarian sin espacio al que desplazarse para
evitar el riesgo de sobrecalentamiento (Araujo et al., 2006; McCain, 2010).
Ademas, se prevé que otras especies térmicamente mas generalistas y de
distribuciones mas amplias asciendan en altitud, lo que podria suponerles una
amenaza anadida (Araujo et al., 2006; Huey et al., 2012). El objetivo del presente
capitulo es estudiar la biologia térmica de Iberolacerta galani en comparacién con
Podarcis bocagei, en la zona del Lago de La Bana, donde conviven ambas. Hemos
observado la presencia de P. bocagei en esta zona desde hace tan solo cinco afos,
y su densidad ha aumentado en el periodo 2010-2015 (datos sin publicar). Por lo
tanto, resulta necesario estudiar la biologia térmica de ambas especies para
predecir las posibles respuestas ante unas temperaturas ambientales en

continuo aumento debido al cambio climatico.
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5.2. Material y meétodos

5.2.1. Especies y zona de estudio

Iberolacerta galani

La lagartija leonesa, Iberolacerta galani (Arribas et al., 2006), es un lacértido
endémico de los Montes de Ledn y zonas adyacentes de Orense y Sanabria
(Zamora), con una distribucién muy restringida a zonas de montafia entre los
1300 y los 2150 m de altitud (Figura 5.2). Su habitat se caracteriza por un clima
de alta montana, incluido en los pisos climaticos oromediterraneo y
crioromediterrdneo (Arribas et al., 2006). Se alimenta principalmente de
artropodos voladores, por lo que su estrategia de caza parece ser
mayoritariamente al acecho (Mencia, 2010). El resto de su biologia permanece

practicamente desconocida.

Podarcis bocagei

La lagartija de Bocage, Podarcis bocagei (Seoane, 1884), es un lacértido de
pequenio tamano endémico de la Peninsula Ibérica, en su extremo
noroccidental, donde habita desde el nivel del mar hasta los 1950 m (Figura 5.2).
Puede ocupar una variedad de medios muy amplia, desde arenales y
acantilados costeros hasta matorrales de media montana, medios
antropogénicos, o claros y linderos de bosques, entre otros (Galan, 1994b; Pérez-
Mellado, 1998; Galan, 2004). Selecciona preferentemente areas de matorral,
zonas con restos de vegetacion en el suelo como hojarasca o ramas secas, y

taludes de tierra (Galan, 1994b).
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Figura 5.1. (1) Panoramica estival del Lago de La Bafia, cuyas orillas son la zona de estudio principal, (2)
hembra adulta de Iberolacerta galani, (3) macho adulto de I. galani con numerosos ocelos azules, (4) zona de
mayor abundancia estival de I. galani, con grandes rocas y a la orilla del lago, (5) macho adulto de Podarcis
bocagei de la misma zona de estudio, y (6) zona de la orilla del Lago de La Bafia con hojarasca y grava en la

que abunda la lagartija de Bocage en verano.

P. bocagei se alimenta principalmente de artropodos, como aracnidos y
pequenos coledpteros, con una estrategia de busqueda activa de las presas
(Dominguez y Salvador, 1990). Su periodo anual de actividad puede ser muy
largo en zonas favorables, permaneciendo activa todos los meses del afio,
aunque en las regiones de montana, como la del presente estudio, la actividad
abarca de marzo a octubre. El periodo de apareamiento suele tener lugar entre
abril y principios de julio, con entre una y tres puestas entre mayo y julio

(Galan, 1994a). Su actividad es diurna, con un ciclo unimodal casi todos los
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meses del afio, excepto en junio y julio, que es bimodal (Galan, 2004). La
termorregulacion es heliotérmica, pero no se conocen datos sobre su biologia

térmica (Pérez-Mellado, 1998; Galan, 2004).

Podarcis bocagei

Figura 5.2. Distribucion mundial de las dos especies de estudio, Iberolacerta galani y Podarcis bocagei. Ambas
coinciden en la zona de estudio, en el Lago de La Bana (Ledn), practicamente en la zona inferior de la
distribucion de I. galani que se puede observar en el mapa ampliado.

El estudio de la biologia térmica de I. galani y P. bocagei se ha llevado a
cabo en el Lago de La Bafia (La Bafia, Ledn). Este lago se sitta a una altitud de
1500 m, rodeado por cumbres de mas de 2000 m, destacando Pefia Trevinca
(2096 m). Este capitulo tiene dos objetivos: (1) estudiar el cambio estacional en
la biologia térmica de I. galani, y (2) comparar la biologia térmica de I. galani y P.
bocagei cuando conviven juntas durante el verano. Hay que tener en cuenta que
las lagartijas se desplazan entre primavera y verano, debido al cambio en el

nivel del agua del lago (Figura 5.3).

En primavera el lago rebosa de agua y no hay orillas desprovistas de
vegetacion. En ese momento, P. bocagei se encuentra en una zona de rocas
grandes mezcladas con grandes serbales, que cubren el suelo con abundante

hojarasca. Mientras tanto, I. galani se encuentra en primavera en la zona
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arbustiva cercana al camino que pasa al lado del lago. Por lo tanto, en
primavera no se mezclan las especies, o, si lo hacen, es de forma excepcional
(observaciones personales). Sin embargo, en verano el nivel del agua disminuye
considerablemente, dejando al descubierto unas amplias orillas cubiertas por
hierba baja, tierra y grandes bloques de roca, en las que probablemente
abunden los artrépodos (Figura 5.1). Lo cierto es que I. galani ocupa
abundantemente esas orillas durante el verano, coincidiendo en una amplia
zona con P. bocagei (Figura 5.3). En la zona en que ambas coinciden, I. galani es
mas abundante, aunque la abundancia de P. bocagei se ha incrementado entre
2010 y 2015 (datos inéditos). Ademas, en esta zona de coexistencia se observa a
ambas especies mezcladas, unas al lado de las otras, tanto adultos como

juveniles (observaciones personales).

Situacion en primavera Situacion en verano

Podarcis
bocagei

Podarcis
bocagei

Lago
de La Baria

en verano

Lago de
La Bafia
en
primavera

El drea rayada es la
zona de simpatria de
P. bocagei e I. galani

Figura 5.3. En primavera el agua cubre las orillas del lago e Iberolacerta galani se distribuye por las
inmediaciones del camino, en una zona arbustiva con bloques de roca. Mientras tanto, Podarcis bocagei
habita una zona de grandes bloques de roca en la que apenas hay vegetacion. Sin embargo, en verano las
orillas del lago quedan libres de agua, y la lagartija leonesa se distribuye por ellas, desplazdndose con
respecto a su distribucion de primavera. Por lo tanto, es en verano cuando encontramos una zona de las
orillas del lago en la que ambas especies conviven en sintopia, completamente mezcladas unas al lado de
las otras, aunque sobre diferentes sustratos (ver Resultados).
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5.2.2. Obtencion de datos de biologia térmica

5.2.2.1. Temperaturas corporales (Tb)

El estudio de temperaturas corporales se llevé a cabo en los alrededores
del Lago de La Bana (La Bana, Ledn) en la primavera de 2012 y los veranos de
2011 y 2013. Las temperaturas corporales se midieron dentro del periodo de
actividad diario, entre las 0800 y las 1800 GMT, de forma simultanea al registro
de temperaturas operativas. Durante este periodo, se midieron 105 individuos
adultos de I. galani, 26 en primavera (11 machos y 15 hembras) en la zona
cercana al camino y 79 en verano (38 machos y 41 hembras) en la zona de
sintopia, y 72 individuos adultos de Podarcis bocagei (47 machos y 25 hembras)
en verano en la zona de sintopia (Figura 5.3). También se midieron las
temperaturas del sustrato y del aire en el momento y lugar de la captura para
ambas especies, asi como los datos adicionales que se especifican en la

metodologia general de esta memoria (Capitulo 2).

5.2.2.2. Temperaturas operativas (Te)

El registro de temperaturas operativas se realizo en la misma zona y de
manera simultdnea a la toma de temperaturas corporales, durante todo el
periodo de actividad de las lagartijas. Se obtuvieron un total de 2311 T. de
primavera en la zona de abundancia de I. galani cercana al camino y 6082 T. de
verano en la zona de sintopia de ambas especies (ver mas detalles en el

Capitulo 2).
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5.2.2.3. Rango de temperaturas preferidas (PTR)

Se han medido las temperaturas seleccionadas en gradiente térmico de
laboratorio por parte de I. galani en primavera y en verano, y de P. bocagei en
verano, para compararlas en cada caso con las temperaturas corporales y
operativas medidas en las mismas fechas. Para las temperaturas seleccionadas
de I. galani de verano, se capturaron 24 individuos (12 machos y 12 hembras) en
la zona de sintopia del Lago de La Bafia en agosto de 2011 (zona rayada de la
Figura 5.3). La toma de datos en gradiente térmico se realiz6 entre las 0800 y las
1800 GMT, que equivale al periodo de actividad observado en los individuos en
el campo. Se obtuvieron un total de 144 valores de temperaturas seleccionadas
en gradiente térmico. Respecto a las temperaturas seleccionadas de I. galani de
primavera, se capturaron 24 individuos (12 machos y 12 hembras) en la zona
cercana al camino del Lago de La Bana en mayo de 2012. La toma de datos en
gradiente térmico se realizd entre las 0800 y las 1800 GMT, obteniéndose un
total de 136 medidas. Para las temperaturas seleccionadas por P. bocagei, se
capturaron 24 individuos (12 machos y 12 hembras) en la zona de sintopia del
Lago de La Bana en agosto de 2013. La medicion en gradiente térmico se realizd
entre las 0800 y las 1800 GMT, obteniéndose un total de 144 mediciones. De
todas las temperaturas seleccionadas que se han medido para cada grupo,
seleccionamos el 50% de los valores centrales como rango de temperaturas

preferidas (Hertz et al., 1993; ver mas detalles en el Capitulo 2).

5.2.2.4. Contribucion del cambio estacional del PTR a la

termorregulacion

Hemos estudiado el grado en el que los cambios estacionales en las

temperaturas preferidas favorecen la termorregulacion de I. galani en su habitat.
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Para P. bocagei no hemos realizado este analisis ya que no disponemos de datos
de primavera. Para analizar si el cambio en las preferencias térmicas contribuye

a una termorregulacion mas eficaz, hemos seguido las especificaciones de Diaz

et al. (2006).

Asi, lo que se hace es comparar la calidad térmica del habitat (obtenida
siguiendo el protocolo de Hertz et al., 1993) que se observa en primavera en la
situacion real (d,), con la calidad térmica del habitat potencial que se observaria
si las lagartijas tuvieran el rango de temperaturas preferidas que muestran
durante el verano, es decir, calcular si la calidad térmica del habitat durante
primavera es mejor con el propio PTR de primavera que con el de verano. A
esta calidad térmica potencial del habitat la llamaremos d, para diferenciarla de
la calidad térmica real del habitat (d,). Después, comparamos ambos valores, de
forma que si d, es significativamente menor que d,, esto es, si las temperaturas
operativas de primavera se desvian menos del PTR de primavera que del de
verano, podremos concluir que el cambio en las temperaturas preferidas de 1.
galani contribuye significativamente a lograr una termorregulacion mas eficaz
durante la primavera, pudiendo cuantificar esa contribuciéon como la diferencia
(d, — dp) (ver mas detalles en Bauwens et al., 1996; Diaz y Cabezas-Diaz, 2004).
Respecto al verano, hemos usado la misma metodologia, para analizar si las
temperaturas preferidas en verano contribuyen a la termorregulacion y
cuantificar dicha contribucién. Es decir, si el valor real de d, de verano es menor
que el que se lograria en verano si las lagartijas tuvieran el PTR de primavera
(d,), asumiremos que el cambio en el PTR de I. galani entre primavera y verano

contribuye a mejorar también la termorregulacion de verano (Bauwens et al.,

1996; Diaz y Cabezas-Diaz, 2004)
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5.2.2.5. Heterogeneidad del habitat y seleccion de

microhabitats

Se estudid la heterogeneidad espacial del habitat mediante 25 transectos
lineales de 25 m de longitud de la zona de estudio, y se cuantifico la
heterogeneidad térmica del habitat como la desviacion tipica de las
temperaturas operativas medias de los data logger (ver mas detalles en el
Capitulo 2). Los transectos se han realizado en la zona de sintopia estival de I.

galani'y P. bocagei (Figura 5.3).

Ademas, junto a 31 de las mediciones de temperaturas corporales de
verano, se midieron cuatro puntos, situados cada uno a 1 m en direccién a cada
uno de los cuatro puntos cardinales, para cuantificar la disponibilidad de
microhdbitats y comparar con los seleccionados por las lagartijas. En cada uno
de los puntos aleatorios, se anotd: tipo de sustrato, temperatura del aire (Ta),
temperatura del sustrato (Ts), altura (cm) y distancia del refugio potencial mas
cercano (cm). Las mediciones de las temperaturas se realizaron de forma
idéntica a las mediciones de la temperatura del sustrato y del aire del punto de

captura de cada lagartija (ver mas detalles en el Capitulo 2).

5.2.3. Analisis de datos

Se calcularon la eficacia de termorregulacion (E) y los indices de calidad
térmica del hébitat (d,) y de exactitud de termorregulacion (dp) para I. galani en
primavera y verano y para P. bocagei en verano (ver detalles en el Capitulo 2).
Los analisis estadisticos se realizaron mediante pruebas paramétricas si se
cumplian las condiciones de normalidad y homogeneidad de varianzas, y

mediante pruebas no paramétricas cuando no era asi (Sokal y Rohlf, 1995;
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Crawley, 2007). Las comparaciones pareadas a posteriori del test de Kruskal-
Wallis, llamadas pruebas de Nemenyi, se realizaron con el paquete PMCMR

(Pohlert, 2014) de R, version 3.1.3 (R Core Team, 2015).

5.3. Resultados

El tamano corporal medio de los individuos de I. galani estudiados es de
65.95 + 0.88 mm (LCC media + SE, N = 44) para los machos y de 67.96 + 0.83 mm
(N = 53) para las hembras (ANOVA de una via, F1,95=2.743, p = 0.101), con un
peso medio de 6.94 + 0.28 g (N = 44) para los machos y de 7.02 + 0.25 g (N =53)
para las hembras, sin diferencias significativas entre sexos (ANOVA de una via,
F1,95=0.043 p = 0.835). En P. bocagei, el tamafio medio es de 58.52 + 0.71 mm (N =
48) para los machos y de 55.38 + 0.93 mm (N = 25) para las hembras (ANOVA de
una via, F1,71=6.992, p = 0.010), y el peso medio es de 4.90 + 0.18 g (N = 48) para
los machos y de 3.86 + 0.22 g (N = 25) para las hembras (ANOVA de una via, Fi,
71=12.194, p = 0.001). Por lo tanto, en I. galani las hembras serian similares a los
machos, mientras que en P. bocagei los machos son significativamente mas

grandes que las hembras.

5.3.1. Influencia de la estacionalidad en la biologia

térmica de Iberolacerta galani

Las temperaturas seleccionadas en gradiente térmico son similares para
machos y hembras, tanto para los datos de primavera (ANOVA de una via, F1,7

= 0.623, p = 0.432, N = 73) como para los de verano (ANOVA de una via, F1, 7=
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0.920, p = 0.340, N = 80). Sin embargo, I.galani selecciona temperaturas (Tset)
significativamente mas elevadas en primavera que en verano (primavera: Teet =
30.38 + 0.49 °C, N = 73; verano: Tst=28.76 + 0.54 °C, N = 80; ANOVA de una via,
F1,151=374.283, p < 0.0001, N = 153), por lo que tenemos que establecer los rangos
PTR de forma separada para cada estacion, ya que la especie cambia su rango

Optimo de una estacion a otra.
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Figura 5.4. Las temperaturas del rango preferido al 50% para Iberolacerta galani son significativamente mas

elevadas en primavera que en verano.

Asi, el rango de temperaturas preferidas de I. galani, tomando el 50%
central de los valores de temperaturas seleccionadas, es de 29.60 a 31.10 °C en
primavera y de 27.90 a 29.70 °C en verano (ver Figura 5.4). Las temperaturas
corporales (Tv) de I. galani son similares para ambos sexos, tanto en primavera
(ANOVA de una via, F1,24=0.633, p = 0.434, N = 26) como en verano (ANOVA
de una via, F1,77=1.642, p = 0.204, N = 79), por lo que agruparemos en ambas
estaciones las Tv de machos y hembras para posteriores analisis. Las
temperaturas corporales (Tv) y del sustrato (Ts) de I. galani son similares en
primavera y verano, mientras que las temperaturas del aire (T.) son

significativamente mas elevadas en verano que en primavera (Tabla 5.1).
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Figura 5.5. Modelos de regresion lineal simple entre las temperaturas corporales (Tv) con respecto a las
temperaturas del aire (Ta) y las del sustrato (Ts) para los datos de Iberolacerta galani en primavera y verano.

Tabla 5.1. Medias [media + SE (N)], de las temperaturas corporales (Tv), las temperaturas del aire (T.) y las

temperaturas del sustrato (Ts) de Iberolacerta galani en primavera y en verano, asi como las comparaciones
pareadas entre estaciones.

Primavera Verano Comparacion
To 29.45+045(26) 30.89+0.27 (79) ANOVA, F1,103=1.779, p = 0.185
T. 2633064 (26) 28.22+039(79) U de Mann-Whitney, U =696.0, p = 0.014
T.  28.65+0.69 (26) 30.55+0.42 (79) ANOVA, F1,103=0.073, p = 0.787

Tanto en primavera como en verano, se observan correlaciones positivas
entre las temperaturas corporales y las del aire (primavera: r = 0.336, p = 0.047,
N = 26; verano: r = 0.500, p < 0.0001, N =79), y entre las temperaturas corporales
y las del sustrato (primavera: r = 0.730, p < 0.0001, N = 26; verano: r = 0.698, p <
0.0001, N =79). Sin embargo, la relacion lineal tanto entre Tv y Ta (primavera: To
= 23.26 + 0.24 * T, coeficiente de regresion con p = 0.094, R*> = 0.113, N = 26;
verano: Tv=21.26 + 0.34 * Ta, coeficiente de regresion con p < 0.0001, R?= 0.250, N
= 79; prueba de comparacion de pendientes de regresion del ANCOVA, Fi =
0.516, p = 0.474) como entre Tv y Ts (primavera: To=16.05 + 0.47 * Ts, coeficiente
de regresion con p < 0.0001, R* = 0.533, N = 26; verano: Tvo = 17.20 + 0.45 * T,
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coeficiente de regresiéon con p < 0.0001, R* = 0.487, N = 79; prueba de
comparacion de pendientes de regresion del ANCOVA, Fi= 0.033, p = 0.856) es

similar durante ambas estaciones (Figura 5.5).
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Figura 5.6. Diferencias estacionales en la eficacia de termorregulacion de Iberolacerta galani.

El indice de calidad térmica del hébitat (d,) para I. galani en el Lago de La
Bana es significativamente mayor en primavera que en verano (primavera:
10.99 + 0.05 °C; verano: 9.36 + 0.03 °C; test U de Mann-Whitney, U = 10.0, p <
0.0001), lo que indica que la calidad térmica del hdabitat es peor para I. galani
durante la primavera (ver también Tabla 5.2). La exactitud de termorregulacién
(dy) es significativamente mayor durante el verano que en primavera
(primavera: 0.93 + 0.03 °C; verano: 1.88 + 0.02 °C; test U de Mann-Whitney, U =
45.0, p < 0.0001), lo que indica una menor exactitud durante el verano. La
eficacia de termorregulacion (E) es significativamente mayor en primavera que
en verano (primavera: 0.92 + 0.002; verano: 0.80 + 0.002; test U de Mann-

Whitney, U = 5.0, p < 0.0001; Figura 5.6). Por ultimo, el rango de temperaturas
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preferidas por I galani durante cada una de las estaciones esta
significativamente mas cerca de las temperaturas operativas de esa estacion que
de la contraria, por lo que el cambio en el PTR contribuye significativamente a
lograr una termorregulacion mas eficaz en cada estacion, siendo esta

contribucion mayor durante la primavera (Tabla 5.3).

Tabla 5.2. De cada temperatura corporal y de operativa que se desvia del rango preferido (PTR) para la
especie y estacion pertinente, se ha calculado la proporcion (%) de esas desviaciones que es inferior al PTR
y la proporcion de las desviaciones que es superior al PTR.

Temperaturas corporales Temperaturas operativas

Inferiores Superiores Inferiores Superiores
Iberolacerta galani primavera 60.0 % 40.0 % 34.9 % 65.1 %
Iberolacerta galani verano 15.7 % 84.3 % 49.4 % 50.6 %
Podarcis bocagei verano 22.5% 77.5% 57.8 % 42.2 %

Tabla 5.3. Contribucion del cambio estacional en las temperaturas preferidas de Iberolacerta galani a la
termorregulacién.

d, +SE Hp + SE F1,198 p (H,, -d,)

Primavera 10.99+0.05°C  11.44+0.05°C 38.595 <0.0001 0.45 °C
Verano 9.36 +0.03 °C 9.52+0.03 °C 11.949 0.001 0.16 °C

5.3.2. Comparacion entre Iberolacerta galani y Podarcis
bocagei

El rango de temperatura preferidas (PTR) de P. bocagei en verano es
similar para machos y hembras (ANOVA de una via, F1,72= 0.516, p = 0.475, N =

74), de 30.10 a 34.50 °C. Los resultados indican que P. bocagei selecciona

temperaturas significativamente mas elevadas que 1. galani durante el verano (1.
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galani: Tger = 28.74 + 1.30 °C, N = 156; P. bocagei: Tser = 32.32 £ 2.99 °C, N = 144;
test U de Mann-Whitney, U = 5920, p < 0.0001, N = 154). Ademas, el rango PTR
es significativamente mas amplio para P. bocagei que para I. galani (test de
Levene, W = 68.957, p < 0.0001, Figura 5.7). Durante el verano, I. galani tiene
temperaturas corporales significativamente inferiores a P. bocagei (I. galani: T}, =
30.89 + 2.39 °C, N = 79; P. bocagei: T, = 33.86 + 3.03 °C, N = 72; ANOVA de una
via, F1,149=45.061, p < 0.0001). L. galani exhibe temperaturas corporales dentro de
su rango Optimo entre las 0800 GMT y las 1500 GMT, aunque en promedio son
mas elevadas que el 6ptimo desde las 1000 GMT, mientras que P. bocagei exhibe
temperaturas corporales dentro de su rango 6ptimo entre las 0800 y las 1500
GMT (Figura 5.8). Respecto a las temperaturas ambientales, tanto I. galani como
P. bocagei seleccionan activamente microhabitats con Ta significativamente mas
elevadas que las disponibles en el ambiente, siendo ademas significativamente
mas elevadas las seleccionadas por P. bocagei. Ademads, ambas especies
seleccionan activamente microhabitats con Ts significativamente mas elevadas

que las disponibles en el ambiente, pero similares para ambas especies (Tabla

5.4 y Figura 5.9).
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Figura 5.7. Las temperaturas del rango PTR son significativamente mas elevadas para Podarcis bocagei que
(e} O S
para Iberolacerta galani.
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Ambas especies seleccionan claramente el microhdbitat con wuna
presencia significativamente diferente a la abundancia de cada tipo de
microhabitat, en el caso de I. galani, (test exacto de Fisher, p < 0.0001) con una
seleccion menor de zonas de hierba. Por su parte, P. bocagei (test exacto de
Fisher, p < 0.0001) selecciona también en menor proporcion las zonas de hierba
y en mayor proporcion de las zonas de tierra. Finalmente, entre ambas especies
existen también diferencias estadisticamente significativas (test de Fisher, p <
0.0001) en la seleccion del microhdbitat, especialmente por la mayor seleccion

de la zonas rocosas por parte de I.galani (Figura 5.10).

Tabla 5.4. Medias [media + SE (N)] de las temperaturas del aire (Ta) y del sustrato (Ts) para Iberolacerta
galani y Podarcis bocagei durante el verano, ademads de la muestra de disponibilidad medida en puntos
aleatorios.

I galani P.bocagei Disponibilidad Comparacion

T. 2822+039(79) 29.80+0.39(72)  26.10+0.24(123)  Kruskal-Wallis, H = 59.275, gl = 2,
p <0.0001
Comparaciones pareadas:
-Aleatorio - I. galani: p <0.0001
-Aleatorio - P. bocagei: p <0.0001

-I. galani - P. bocagei: p = 0.008

Ts 30.55 + 0.42 (79) 31.61 +0.46 (72) 28.95+0.49 (123)  Kruskal-Wallis, H=23.805, gl =2,
p <0.0001
Comparaciones pareadas:
-Aleatorio - I. galani: p =0.025
-Aleatorio - P. bocagei: p <0.0001

-I. galani - P. bocagei: p = 0.124
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Figura 5.8. Evolucion diaria de la temperatura corporal para ambas especies. Gris oscuro = Iberolacerta
galani; gris claro = Podarcis bocagei. Las lineas rojas definen el PTR de I. galani en verano (27.9-29.7 °C) y las
de color naranja el PTR de P. bocagei en verano (30.1-34.5 °C).
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Figura 5.9. Temperaturas del aire (Ta) y del sustrato (Ts) para Iberolacerta galani, Podarcis bocagei y la
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Ademas, tanto I galani como P. bocagei seleccionan activamente
microhabitats que se encuentran mads cerca de los refugios potenciales que la
media de los lugares disponibles en el ambiente (I. galani: distancia del refugio =
13.56 + 1.65 cm, N = 66; P. bocagei: distancia del refugio = 16.04 + 2.81 cm, N = 72;
muestra aleatoria: distancia del refugio = 39.76 + 2.82 cm, N = 123; test de
Kruskal-Wallis, H = 62.198, gl =2, p < 0.0001, N = 273, comparaciones pareadas
significativas: I. galani-aleatorio, p < 0.0001 y P. bocagei-aleatorio, p < 0.0001;
Figura 5.11). Por ultimo, I. galani selecciona microhdbitats situados a una altura
significativamente superior tanto a los seleccionados por P. bocagei como a los
disponibles en el habitat, que son similares entre si (I. galani: altura = 11.17 +2.79
cm, N =78; P. bocagei: altura = 7.57 + 5.0 cm, N = 72; muestra aleatoria: altura =
10.30 + 2.0 cm, N = 123; test de Kruskal-Wallis, H = 15.824, gl =2, p <0.0001, N =
273, comparaciones pareadas significativas: I. galani-aleatorio, p = 0.009 e L

galani-P.bocagei, p < 0.0001; Figura 5.11).
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Figura 5.10. Proporcion de cada tipo de microhdbitat: tierra, hojarasca, roca u otros, utilizados por
Iberolacerta galani (barras gris oscuro), por Podarcis bocagei (barras gris claro), asi como su disponibilidad en
el Lago de La Bafia (barras blancas). Se puede apreciar como I. galani selecciona claramente sustratos
rocosos, mientras que P. bocagei selecciona tierra y hojarasca.
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Con respecto a la relacion entre las temperaturas, se observan
correlaciones positivas y significativas entre las temperaturas corporales y las
del aire (I. galani: r = 0.500, p < 0.0001, N =79; P. bocagei: r=0.527, p < 0.0001, N =
72) y entre las temperaturas corporales y las del sustrato (I. galani: r = 0.698, p <
0.0001, N =79; P. bocagei: r = 0.608, p < 0.0001, N = 72) de ambas especies. Sin
embargo, la relacion lineal tanto entre Tv y Ta (I. galani: To = 21.26 + 0.34 * T,
coeficiente de regresion con p < 0.0001, R?>= 0.250, N = 79; P. bocagei: To=19.47 +
0.48 * T, coeficiente de regresion con p < 0.0001, R?>= 0.277, N = 72; prueba de
comparacion de pendientes de regresion del ANCOVA, Fi= 0.021, p = 0.885)
como entre Tv y Ts (I. galani: To=17.20 + 0.45 * T, coeficiente de regresion con p <
0.0001, R?=0.487, N =79; P. bocagei: To=19.02 + 0.47 * Ts, coeficiente de regresion
con p < 0.0001, R?= 0.369, N = 72; prueba de comparacién de pendientes de
regresion del ANCOVA, Fi1 = 0.856, p = 0.356) es similar para ambas especies
(Figura 5.12).
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Figura 5.11. Se observa como tanto Iberolacerta galani como Podarcis bocagei seleccionan microhdbitats mas
cercanos a refugios de lo aleatoriamente disponible en el hébitat (izquierda), y como L. galani selecciona
microhdbitats situados a una altura significativamente superior tanto a los usados por P. bocagei como a los
disponibles en el habitat, que son similares entre si.
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Figura 5.12. Modelos de regresion lineal simple entre las temperaturas corporales (Tv) con respecto a las
temperaturas del aire (Ta) y las del sustrato (Ts) para los datos de Iberolacerta galani en comparacién con los
de Podarcis bocagei.

En cuanto a las temperaturas operativas (T.), existen diferencias
estadisticamente significativas entre las T. de los diferentes microhdbitats
considerados (test de Kruskal-Wallis, H = 2669.642, gl = 15, p <0.0001, N = 6082;
Tabla 5.5 y Figura 5.13). En resumen, teniendo en cuenta las comparaciones
pareadas y la evolucion diaria de las Te a lo largo del dia, el habitat del Lago de
La Bafia presentaria cuatro tipos de microhdbitats durante el verano: (1)
microhabitats térmicamente desfavorables para ambas especies por disponer de
Te demasiado frias, (2) microhdbitats térmicamente favorables para ambas
especies, (3) microhabitats térmicamente desfavorables para I. galani pero
favorables para P. bocagei durante ciertas horas del dia, y (4) microhdbitats
térmicamente desfavorables para ambas especies por tener Te demasiado
calidas durante todo el periodo diario de actividad de las lagartijas (Tabla 5.5 y
Figura 5.13).

En primer lugar, los microhdbitats demasiado frios para ambas especies
comprenden a los tres sustratos medidos en sombra: roca plana, tierra 'y hojarasca,
que ofrecen Te similares entre si e inferiores a los rangos optimos de ambas

especies, y el de roca orientada al sur en sol total, que ofrece T. dentro del rango
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optimo de ambas especies, pero solamente durante el ultimo segmento horario,

de 1800 a 1900 GMT (Tabla 5.5 y Figura 5.13).

En segundo lugar, los microhdbitats térmicamente favorables para
ambas especies poseen cierta variedad de condiciones térmicas. Aunque todos
presentan distribuciones de T. bastante similares en las comparaciones
pareadas, al inspeccionar la evolucion diaria de las T. aparecen ciertas
diferencias relevantes: (1) bajo roca, que ofrece Te favorables para ambas especies
entre las 1000 y las 1700 GMT, (2) roca orientada al oeste en sol total, que ofrece Te
favorables para ambas especies entre las 1000 y las 1500 GMT, (3) roca plana en
sol filtrado, que ofrece Te favorables para I. galani de 1000 a 1100 GMT y de 1500
a 1600 GMT, y favorables para P. bocagei de 1100 a 1200 GMT y de 1400 a 1500
GMT, (4) hojarasca en sol filtrado, que ofrece Te favorables sélo para P. bocagei,
entre las 1000 y las 1100 GMT vy entre las 1400 y las 1500 GMT, (5) tierra en sol
filtrado, que ofrece Te favorables solo para P. bocagei, entre las 1000 y las 1200
GMT y entre las 1400 y las 1500 GMT, y (6) roca orientada al norte en sol total, que
ofrece Te favorables sélo para P. bocagei, entre las 1200 y las 1400 GMT (Tabla 5.5

y Figura 5.13).

En tercer lugar, estan los microhabitats térmicamente desfavorables
para I. galani por ofrecer T. demasiado elevadas, pero que serian favorables
para P. bocagei durante ciertas horas del dia. En esta categoria se incluyen varios
microhabitats que se caracterizan por ofrecer T. elevadas en general, pero que
son favorables para P. bocagei en algunos segmentos horarios: (1) roca plana en
sol total, que ofrece Te favorables para I. galani entre las 0800 y las 0900 GMT y
ofrece Te favorables para P. bocagei de 0900 a 1200 GMT y d 1500 a 1700 GMT,
(2) tronco en sol total, que ofrece Te favorables sdlo para P. bocagei, entre las 0800
y las 0900 GMT y entre las 1400 y las 1500 GMT, (3) roca orientada al este en sol

total, que cuenta con menos mediciones, pero las que hay muestran que ofrece
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Te favorables solo para P. bocagei, entre las 0900 y las 1200 GMT (ver Figura 5.13
y Tabla 5.5).

Por ultimo, estarian los microhabitats térmicamente desfavorables para
ambas especies por ofrecer Te demasiado célidas durante todo el periodo diario
de actividad de las lagartijas. En esta categoria se incluyen la tierra en sol total y
la hojarasca en sol total, que son similares, con temperaturas muy elevadas, y s6lo
ofrecen T. favorables para ambas especies entre las 1500 y las 1600 GMT.
Ademas estd el microhabitat de hierba seca en sol total, del que s6lo tenemos
datos de cuatro segmentos horarios, entre las 0900 y las 1300 GMT, ofreciendo
todos ellos Te demasiado elevadas, y claramente desfavorables para ambas

especies (Tabla 5.5 y Figura 5.13).

El indice de calidad térmica del hébitat (d.) es significativamente
superior para I. galani que para P. bocagei (. galani: d, = 9.36 + 0.03 °C; P. bocagei:
d, =8.30 + 0.02 °C; test U de Mann-Whitney, U = 24.0, p < 0.0001), lo que indica
que la calidad térmica del habitat durante el verano es peor para I. galani que
para P. bocagei. El indice de exactitud de la termorregulacion (d,) es
significativamente mayor para I. galani que para P. bocagei (1. galani: dj, = 1.88 +
0.02 °C; P. bocagei: dj, = 1.05 + 0.02 °C; ANOVA, F1,10= 1086.86, p < 0.0001), lo que
indica una menor exactitud para la lagartija leonesa. La eficacia de
termorregulacion (E) es significativamente mayor para P. bocagei (I. galani: E =
0.80 + 0.002; P. bocagei: E = 0.87 + 0.002; test U de Mann-Whitney, U = 77.0, p <
0.0001; Figura 5.14).
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Figura 5.13. Evolucion diaria de las temperaturas operativas disponibles durante el verano en el Lago de
La Bafa. Las lineas rojas definen el PTR de L. galani en verano (27.9-29.7 °C) y las de color naranja definen
el PTR de P. bocagei en verano (30.1-34.5 °C).
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Fplana Hojaras Bajo FERoeste Esur Fplana Tiema Rnore Hojaras Tronco Tiema FEKeste Hseca FEplana Tiema Hojaras

Sustte ST caST  roca ST ST SE SE ST caST ST ST ST ST SR SR caSE
Eocaplana 5T - =0.0001 =0.0001 =0.0001 <=0.0001 <0.0001 <00001 <0O0001 O004 1000 O003 1000 0007 <0000 <0.0001 =<0.0001
Hojarasca5F =0.0001 - 0058 =0.0001 =00001 1000 1000 0515 <=00001 =00000 =00001 1.000 <0000 =0.0001 =00001 =0.0001

Bajoroca =0.0001 0.058 - 1000 =00001 1000 1000 1.000 <=00001 =00001 =0.0001 1.000 =0.0001 =0.0001 =0.0001 =0.0001
RocaceseST  =0.0001 =0.0001 - 00001 1000 0423 1000 <00001 <0QO0001 =00001 =00001 =0.0001 <0.0001 <0.0001 =<0.0001
Rocasur 5T =0.0001 <0.0001 =0.0001 <0.0001 - =0.0001 =0.0001 =0.0001 =0.0001 <0.0001 =0.0001 =00001 =00001 0277 009  1.000
Rocaplana5F =0.00010 1.000 1.000 1.000 =(0.0001 - 1000 1000 <=00001 =00001 =00001 1000 <=00001 =00001 =0.0001 =D.0001

Tisrra SF <0.0001 1000 1000 0423 <00001 1.000 - 1000 =0.0001 =0.0001 =0.0001 1000 =0.0001 =0.0001 =0.0001 =0.0001
Eocanorte 5T =0.0001 0515 0515 1.000 <0.0001 1.000 1.000 - =0.0001 <0.0001 =0.0001 1000 <00001 <0.0001 =0.0001 =0.0001
Hojarasca 5T 0004 <=00001 =00000 <=0.0001 =0.0001 <0.0001 =0.0001 =0.0001 - 1.000 1.000 0010 1000 =00001 =00001 =0.0001

Tronco ST 1000 =00001 =00001 =0.0001 =00001 =00001 =0.0001 =0.0001 1.000 - 1000 0461 0090 <=0.0001 =0.0001 =0.0001

Tierma 5T 0.003 =0.0001 =0.0001 =00001 =0.0001 =0.0001 =0.0001 =0.0001 1.000 1.000 - 0.00% 1000 <=0.0001 =0.0001 =0.0001
Rocaeste 5T 1000 1000 1000 =0.0001 =00001 1000 1000 1000 Q010 O4ds61  0.009 - =0.0001 =0.0001 =0.0001 =0.0001
HiertbasecaST 0007 <0.0001 <00001 <0.0001 =0.0001 <00001 <00001 =00001 1000 0090 1000 =0D00M1 - =0.0001 =000001 =0.0001
Rocaplana SE =0.0001 =0.0001 =<0.0001 =00001 0277 =0.0001 =0.0001 =0.0001 =0.0001 =(0.0001 =0.0001 =0.0001 =0.0001 - 1.000 1.000

Tierra SR =0.0001 =0.0001 =0.0001 =0.0001 0099 <0.00001 <=0.0001 =0.0001 <=0.00001 =0.0001 =0.0001 =0.0001 =0.0001 1.000 - 1.000

HojarascaSE  <0.0001 <0.0001 <=00001 <00001 1000 <00001 <00001 <=00001 <=00001 <00001 <=00001 =0.0001 =00001 1.000 1.000

Tabla 5.5. P-valores de las comparaciones pareadas a posteriori del andlisis de las Te de los diferentes
microhabitats térmicos disponibles en el Lago de La Bafia durante verano para [berolacerta galani y Podarcis

bocagei.
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Figura 5.14. Comparacion entre la eficacia de termorregulacion de Iberolacerta galani y la de Podarcis bocagei
en la zona de sintopia durante verano.
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Figura 5.15. (A) Temperaturas seleccionadas en gradiente térmico de laboratorio, (B) temperaturas
corporales de actividad, y (C) temperaturas operativas disponibles en el Lago de La Bafia. Las lineas rojas
definen el PTR de I. galani (27.9-29.7 °C) y las de color naranja definen el PTR de P. bocagei (30.1-34.5 °C).
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5.4. Discusion

En relacion a la influencia de la estacionalidad en la biologia térmica de
I. galani, el primer resultado llamativo es que el rango de temperaturas
preferidas es significativamente superior durante primavera, que durante
verano (=1.5 °C de diferencia). La variacion estacional de las temperaturas
preferidas es habitual en reptiles, y probablemente sirva para adaptar la
tisiologia de forma que los costes de termorregulacion sean menores en cada
estacion (Diaz y Cabezas-Diaz, 2004; Seebacher, 2005; Truter et al., 2014). Los
resultados de I. galani apoyan esta hipotesis, ya que el cambio estacional en el
rango de temperaturas preferidas contribuye significativamente a lograr una
termorregulacion mas eficaz en cada estacion. Ademds, esa pequefa
contribucion fisioldgica es mayor que la encontrada en la otra especie donde se
ha cuantificado, Psammodromus algirus, que es mas generalista (Diaz et al., 2006).
Sin embargo, aunque esta adaptacion al cambio estacional favorece la
termorregulacion, supone menos de un 5% de las desviaciones de las
temperaturas operativas con respecto a las preferidas, mientras que la lagartija

leonesa realizaria el resto de la termorregulacion mediante su conducta.

Una parte importante del comportamiento termorregulador implica
seleccionar cuidadosamente los microhabitats mas favorables en cada caso
(Bauwens et al., 1996; Diaz y Cabezas-Diaz, 2004). Iberolacerta galani logra
temperaturas corporales similares en ambas estaciones, siendo similares
también las temperaturas de los sustratos sobre los que se termorregula.
Ademas, la relacion lineal entre las temperaturas ambientales y la temperatura
corporal no varia estacionalmente. A pesar de que el rango preferido es
superior en primavera y de que las temperaturas operativas se desvian mas de
dicho rango, I. galani logra termorregularse con mas exactitud y eficacia en

primavera que en verano. En otras palabras: las temperaturas ambientales son
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mas desfavorables en primavera, y el rango preferido es mas elevado, pero aun
asi las lagartijas se acercan mas a €l que durante el verano. Ademas, esto sucede
manteniendo la misma relacion entre las temperaturas ambientales y las
corporales, lo que descartaria cambios en las tasas de calentamiento u otras
adaptaciones fisioldgicas. Estos resultados evidencian que la mejora en la
termorregulacion que logra I. galani en primavera se lleva a cabo mediante una
seleccion cuidadosa de los microhabitats mas favorables. Esa seleccion de
microhabitats se realiza gracias al comportamiento flexible de las lagartijas, que
les permite maximizar la eficacia de termorregulacion aun en condiciones
suboptimas, al igual que sucede en otras lagartijas del género Iberolacerta

(Monasterio et al., 2009; Aguado y Brana, 2014).

Iberolacerta galani y Podarcis bocagei comparten el habitat en el Lago de
La Bafa. Es probable que P. bocagei fuese muy poco abundante o inexistente en
la zona hace tan solo cinco afios, ya que entre 2008 y 2010 no se habia observado
su presencia en las salidas de campo, y desde 2010 a 2015 su densidad ha
aumentado (datos inéditos). Hay que destacar que P. bocagei es una especie con
una buena capacidad de dispersion, capaz de colonizar rapidamente incluso los
habitats mas degradados (Galan, 1997). Es probable que el aumento de las
temperaturas ambientales debido al cambio climatico haya favorecido un
aumento del rango altitudinal de la lagartija de Bocage en la zona de estudio.
Por lo tanto, es interesante estudiar la biologia térmica de ambas especies para
poder predecir como se comportaran sus poblaciones ante el calentamiento

global.

Nuestros resultados indican que no existe interferencia ni competencia
entre . galani y P. bocagei en cuanto a los recursos térmicos, dadas las
condiciones ambientales actuales, de manera que las lagartijas se reparten los
recursos térmicos. Tres de los resultados obtenidos apoyan este argumento. En

primer lugar, los rangos de temperaturas preferidas son diferentes y no solapan
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entre si: 1. galani selecciona un rango de entre 27.90 y 29.70 °C, mientras que P.
bocagei selecciona un rango de entre 30.10 y 34.50 °C, por lo que sus nichos
térmicos no solapan. En segundo lugar, aunque las dos especies seleccionan
microhdbitats con temperaturas significativamente mas elevadas que las
disponibles en el ambiente, P. bocagei prefiere sustratos de tierra y hojarasca,
significativamente mas calidos que los sustratos rocosos preferidos por I. galani.
Por ultimo, las dos especies se termorregulan con una eficacia excelente, por lo
que ambas estarian logrando aprovechar con éxito los recursos térmicos
disponibles en el habitat. Es decir: tienen optimos diferentes, seleccionan
microhabitats diferentes, y ademds ambas logran una termorregulacion eficaz.
En especies que habitan en situaciones de simpatria analogas, se ha demostrado
experimentalmente que Podarcis muralis no compite con Iberolacerta cyreni por
los sustratos de termorregulacion (Monasterio et al., 2010b), mientras que P.
muralis si interfiere directamente en la termorregulacion de Iberolacerta horvathi
(Zagar et al., 2015). La situacién del Lago de La Bafa es mas parecida al primer
ejemplo, ya que el segundo trata de zonas boscosas en las que las lagartijas
compiten por claros para asolearse. A pesar de que I. galani y P. bocagei estarian
repartiéndose los recursos troficos, hay que destacar que la calidad térmica del
habitat es inferior para I. galani que para P. bocagei, y que la lagartija leonesa
logra una exactitud y eficacia de termorregulacion menores que la lagartija de

Bocage, al menos en verano.

El rango de temperaturas preferidas de las lagartijas refleja
aproximadamente el rango optimo para la maxima eficacia bioldgica, aunque
puede ser algo inferior (Hertz et al., 1993; Martin y Huey, 2008). Iberolacerta
galani tiene un rango de temperaturas preferidas muy estrecho y bajo, de hecho
es el mas bajo encontrado hasta la fecha en la familia Lacertidae (Bauwens et al.,
1995; Aguado y Brafia, 2014). La escasa dispersion del rango de temperaturas

preferidas de I. galani es similar durante ambas estaciones, lo que refleja su
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consistencia en términos de precision: la lagartija leonesa es especialista durante
ambas estaciones. Por el contrario, el rango de temperaturas preferidas de P.
bocagei es, aparte de significativamente mas elevado, mas del doble de disperso.
Por lo tanto, I. galani es una especie especialista térmica adaptada a ambientes
frios, como otras especies del género Iberolacerta (Martin y Salvador, 1993;
Aguado y Brafia, 2014; Zagar et al., 2015), mientras que P. bocagei es una especie
térmicamente mas generalista y de preferencias mas calidas, al igual que otras
especies del género Podarcis (Bauwens et al., 1995; Bauwens et al., 1996; Capula

et al., 2014; Ortega et al., 2014).

Las temperaturas ambientales van a seguir aumentando en las
montanas de la Peninsula Ibérica durante los préximos afios (Aratjo et al., 2006;
Nogués-Bravo et al., 2008), y la diferencia entre ser especialista o generalista
térmico es importante a la hora de determinar la vulnerabilidad ante el cambio
climatico (Martin y Huey, 2008; Huey et al., 2012). Esto se debe a que las curvas
de eficacia biologica de las lagartijas con respecto a la temperatura corporal son
asimétricas: aumentan gradualmente desde la temperatura critica minima
hasta llegar al Optimo fisioldgico, para decaer bruscamente cuando la
temperatura corporal sobrepasa el optimo fisioldgico (Angilletta et al., 2010).
Debido a que la curva es asimétrica, un descenso en la temperatura corporal
provoca una disminucion menor de la eficacia bioldgica que un aumento
similar en la temperatura corporal, debido a una propiedad matematica
conocida como desigualdad de Jensen (Martin y Huey, 2008; Huey et al., 2012).
Ademas, este efecto negativo al sobrepasar la temperatura dptima es mayor
cuanto mas especializada es la especie (Huey et al., 2012; ver Figura 9.4 en el
Capitulo 9). En conclusion, no es sélo que el rango 6ptimo de I. galani sea mas
bajo que el de P. bocagei y que un aumento de las temperaturas ambientales
vaya a sobrepasarlo antes, sino que ademas los efectos negativos de esas

temperaturas ambientales superiores a las Optimas de I. galani seran mas
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perjudiciales en términos de descenso del rendimiento fisiologico de lo que lo

serian para una especie mas generalista como P. bocagei.

Ante este escenario de calentamiento continuado, existen tres
posibilidades: adaptarse, dispersarse o extinguirse (Berg et al., 2010; Gunderson
y Stillman, 2015). La capacidad de dispersion de I. galani esta limitada por las
cumbres de las montafias, ya que tarde o temprano se quedaria sin espacio al
que migrar para eludir el sobrecalentamiento (Araujo et al., 2006; Huey et al.,
2012). Por lo tanto, para evitar la extincion tendra que adaptarse a las nuevas
condiciones mds cdlidas. Eso significa que, dadas unas temperaturas criticas
cada vez mas elevadas, deberia de alcanzar un grado de eficacia biologica tal
que evite el declive de la poblacion. Se ha descubierto recientemente que la
plasticidad de los valores criticos de temperatura tiene una capacidad de
cambio escasa, siendo menor aun para el critico maximo, de forma que
probablemente no sea suficiente para adaptarse a la velocidad del
calentamiento que se prevé en este siglo (Gunderson y Stillman, 2015). No
obstante, el efecto Bogert, o capacidad del comportamiento para atenuar los
cambios térmicos del ambiente, si puede mitigar durante un tiempo el impacto
negativo del calentamiento global (Kearney et al., 2009; Huey et al., 2012). En
este caso, tanto I. galani como P. bocagei cuentan con capacidad suficiente de
termorregulacion conductual, a la vista de sus elevadas eficacias de
termorregulacion y su capacidad para seleccionar los sustratos mas favorables
en el habitat. Para que las lagartijas puedan aprovechar su flexibilidad
conductual para atenuar el calentamiento ambiental, el hdbitat ha de ser
suficientemente heterogéneo, con variedad de microhdbitats en los que
calentarse o refrescarse (Huey et al., 2012; Sears y Angilletta, 2015). El Lago de
La Bana es un habitat heterogéneo, ya que esta formado por un mosaico de
microhabitats que ofrecen diferentes temperaturas operativas, tanto inferiores

como superiores a los Optimos de ambas especies. Por lo tanto, ofrece la
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posibilidad de que ambas aprovechen su comportamiento para contrarrestar el
impacto negativo del calentamiento global, al menos durante algiin tiempo. Sin
embargo, la proporcion de temperaturas operativas cuyos valores se encuentran
dentro del rango de temperaturas preferidas de P. bocagei es superior que las
que se encuentra dentro del rango preferido de I. galani. Por ello, podemos
afirmar que el habitat actual le es mas favorable a la lagartija de Bocage, mas
termofila, lo cual no deja entrever un futuro favorable para la lagartija leonesa

en un escenario de calentamiento global.
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Capitulo 6

Iberolacerta
aurelioi:
influencia del
viento en la
biologia térmica







Resumen

Hemos estudiado la biologia térmica de la lagartija pallaresa, Iberolacerta
aurelioi, un endemismo de Pirineos que vive en poblaciones aisladas de alta
montana. Hemos evaluado la capacidad de temorregulacion de esta especie en
dos zonas con el protocolo de Hertz et al. (1993). La primera zona es un canchal
orientado al sur, resguardado del viento, y colindante a una pista de esqui, en
una zona con elevada presion humana. La segunda zona, Sanfons, no sufre
presidon humana, pero se encuentra en una cresta de montafia, expuesta a
tuertes vientos. El rango de temperaturas preferidas es similar en ambas zonas,
y es tipico de un especialista de temperaturas bajas, como sucede en otras
especies del género Iberolacerta. El viento es significativamente mas elevado en
la zona de la cresta de la montafia de Sanfons, lo que provoca una peor calidad
térmica del habitat, y un descenso significativo de la eficacia y la exactitud de
temorregulacion de I. aurelioi en esa zona, en comparacion con la zona de la
pista de esqui, que permanece resguardada del viento. I. aurelioi logra una
eficacia de termorregulacion de 0.83 en la zona resguardada de la pista de
esqui, y tan solo de 0.74 en la zona expuesta al viento de Sanfons. Dado que la
temorregulacion de las lagartijas estd relacionada con un mejor rendimiento
fisiologico general, y, en ultima instancia, con la eficacia bioldgica de los
individuos, se pone de manifiesto la importancia de considerar la calidad
térmica de los hdbitats que se protegen a la hora de disefiar los planes de
conservacion de los ectotermos amenazados. Ademas, la biologia térmica de las
lagartijas deberia de tenerse en cuenta al realizar las evaluaciones de impacto
ambiental de las estaciones de esqui, para que se protejan los habitats mas
tavorables, de manera que el impacto sobre estas especies unicas y vulnerables

sea el minimo posible.
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6.1. Introduccion

Dada la importancia de la temperatura en todos los aspectos de la vida
de los ectotermos (Angiletta, 2009), los lugares térmicamente favorables para las
especies amenazadas deberian de tenerse en cuenta de cara a la conservacion de
sus poblaciones. Ciertos factores abidticos pueden condicionar la actividad de
los ectotermos al influir en su capacidad de termorregulacion, como es el caso
del viento (Scheers y Van Damme, 2002; Maia-Carneiro et al., 2012; Logan et al.,
2015). Recientemente, se ha demostrado que el viento se relacionaba
negativamente con la actividad de saurios que habitan zonas expuestas (Logan
et al., 2015). Por otro lado, se sabe que las alteraciones humanas asociadas al
turismo, como las estaciones de esqui, afectan negativamente a los animales que
habitan en ellas (Sato et al., 2013). En el caso de las lagartijas de alta montana, se
han relacionado las alteraciones del habitat debidas a estaciones de esqui con

una peor condicion fisica y un peor estado de salud (Amo et al., 2007c).

Iberolacera aurelioi es una lagartija endémica de los Pirineos, restringida a
las cumbres de algunos macizos (Arribas, 2004a). Uno de sus principales
factores de amenaza es la pérdida y fragmentacion del habitat debido a la
presencia de pistas de esqui (Arribas, 2002; Pérez-Mellado et al., 2009). El
objetivo del presente capitulo es evaluar la biologia térmica de I. aurelioi en dos
zonas de estudio: (1) un canchal junto a una pista de esqui, orientado al sur y
resguardado del viento, con una elevada presion humana, y (2) un canchal sin
perturbaciones humanas que se halla en una cresta de montafia, expuesto a
fuertes vientos. De esta forma, pretendemos evaluar la influencia del viento en
la biologia térmica, asi como resaltar la importancia en la conservacion de los

lugares térmicamente mas favorables para esta lagartija amenazada.
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6.2. Material y métodos

6.2.1. Especie y zonas de estudio

La lagartija pallaresa, Iberolacerta aurelioi (Arribas, 1994), es un lacértido
endémico de Pirineos, con una distribucion muy restringida a una serie de
macizos montafiosos en la comarca de Pallars (Lérida), Ariege (Francia) y el
noroeste de Andorra (Arribas, 2004a). Vive en zonas de montana entre los 2100
y los 2942 m de altitud, con pendientes generalmente orientadas hacia el sur,
resguardadas del viento, y con buena insolacién (Arribas, 1997, 1999, 2004a).
Esta especie, junto con I. bonnali e 1. aranica, pertenece al grupo “pirenaico” del
género Iberolacerta, con una historia evolutiva diferente al resto de especies del
género (Arribas, 1999; Mayer y Arribas, 2003). La diferenciacion entre las tres
especies del grupo pirenaico sigue siendo motivo de debate (Mayer y Arribas,

2003; Carranza et al., 2004; Crochet et al., 2004).

Son lagartijas insectivoras, de pequefio tamafo, cuya morfologia y
coloracion es similar a las otras dos especies del grupo pirenaico (Arribas, 1994;
Amat et al., 2008). Estas lagartijas pirenaicas se caracterizan por un periodo de
actividad muy corto (Arribas y Galan, 2005). En el caso de I. aurelioi, se han
observado individuos activos a principios de junio en Andorra (Arribas, 1997),
aunque la actividad posiblemente comience a finales de abril y se mantenga
hasta septiembre (Arribas y Galdn, 2005; Arribas, 2010). Este breve periodo de
actividad anual esta condicionado por la presencia de nieve el resto del afio,
que cubre el suelo de forma continuada durante, al menos, entre 6 y 9 meses al
ano (Arribas y Galan, 2005). La lagartija pallaresa, al igual que otras lagartijas
del género Iberolacerta, selecciona sustratos de roca, y evita los sustratos

herbaceos (Arribas, 2010).
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El estudio de la biologia térmica de I. aurelioi se llevd a cabo en el macizo
de Comapedrosa (Parroquia de La Massana, Andorra). El macizo estd en
plenos Pirineos centrales y su altitud maxima es de 2942 m, siendo el pico mas
alto de Andorra. Hemos considerado dos zonas de estudio, una situada al final
de una pista de esqui, mas antropizada, y otra en la cresta de la montafia, mas
elevada y expuesta al viento. La zona mas baja se encuentra al final de una pista
de esqui del sector Pal-Arinsal de la estacion de Vallnord, a 2400 m. Esta zona
estd sometida a una elevada presion humana, ya que hay remontes, un
aparcamiento, y el final de la propia pista de esqui (Figura 6.1). En invierno, el
flujo de gente a la estacion de esqui es elevado (Figura 1.9). Ademas, en verano
también sufre una gran presidén, ya que hay un aparcamiento que utiliza el
personal de mantenimiento de la estacion, el personal del refugio de
Comapedrosa, los técnicos del Parque Natural de los valles de Comapedrosa,
asi como un gran numero de turistas de montana. La otra zona de estudio se
encuentra a 2700 m, en la cresta que une el Pico de Sanfons con el Pico de
Comapedrosa. Ambas areas pertenecen al piso bioclimatico alpino, por lo que
estan practicamente desprovistas de vegetacion y el sustrato estd formado por

canchales de pizarra (Nicolau y Baro, 2009; Figura 6.1).

6.2.2. Obtencion de datos de biologia térmica

6.2.2.1. Temperaturas corporales (Tb)

El estudio de temperaturas corporales se llevd a cabo en las dos zonas de
estudio, cercanas al pico de Comapedrosa (Parroquia de La Massana, Andorra),

a finales de junio de 2012. Las temperaturas corporales se midieron dentro del
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periodo de actividad diario de las lagartijas, entre las 0900 y las 1600 GMT, de
forma simultanea al registro de temperaturas operativas. Durante este periodo,
se midieron 37 individuos adultos de I. aurelioi, 19 en la zona de la pista de
esqui (11 machos y 8 hembras) y 18 en la zona de Sanfons (9 machos y 9
hembras). También se midieron las temperaturas del sustrato y del aire en el
momento y lugar de la captura para ambas especies, asi como los datos

adicionales que se especifican en el Capitulo 2.

Figura 6.1. En la imagen superior izquierda se ve uno de los ejemplares de Iberolacerta aurelioi que se
estudio en el presente trabajo. En la imagen superior derecha se observa la zona de estudio mas elevada, a
2700 m, en la cresta que une el Pico de Sanfons con el Pico de Comapedrosa (La Massana, Andorra). En la

imagen inferior se observa la zona de estudio mas baja, a 2400 m, en una pista de esqui del sector Pal-
Arinsal de la estacion de Vallnord (La Massana, Andorra).
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6.2.2.2. Temperaturas operativas (Te)

El registro de temperaturas operativas se realizo en las mismas zonas y
de manera simultdnea a la toma de temperaturas corporales, durante todo el
periodo de actividad de las lagartijas. Se obtuvieron un total de 2686 Te de la
zona de la pista de esqui y 2439 Te de la zona de Sanfons, en los microhdbitats
disponibles para las lagartijas, que fueron replicados por completo para ambas

zonas de estudio. Ver mas detalles en el Capitulo 2.

6.2.2.3. Rango de temperaturas preferidas (PTR)

Para obtener las temperaturas seleccionadas de I. aurelioi, se capturaron
24 individuos adultos (12 machos y 12 hembras) en ambas zonas de estudio en
junio de 2012. El estudio en gradiente térmico se realizd entre las 0900 y las 1600
GMT, que equivale al periodo de actividad observado en los individuos en el
campo. Se obtuvieron un total de 157 valores de temperaturas seleccionadas en
gradiente térmico (Tst), de las que obtuvimos el 50% de los valores centrales
como rango de temperaturas preferidas (PTR) o rango set-point (Hertz et al.,

1993). Ver mas detalles en el Capitulo 2.

6.2.2.2. Heterogeneidad del habitat

Para cuantificar la heterogeneidad espacial del habitat, se realizaron 7
transectos lineales en la zona de la pista de esqui, y 10 en la zona de Sanfons,
todos ellos de 25 m de longitud. Ademds, se cuantifico la heterogeneidad
térmica del habitat como la desviacién tipica de las medias de temperatura de

los data logger (ver mas detalles en el Capitulo 2).
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6.2.3. Analisis de datos

Se calcularon la eficacia de termorregulacion (E) y los indices de calidad térmica
del hébitat (d,) y de exactitud de termorregulacion (d,) para L. aurelioi en ambas
zonas de estudio (ver detalles en el Capitulo 2). Los andlisis estadisticos se
realizaron mediante pruebas paramétricas si se cumplian las condiciones de
normalidad y homogeneidad de varianzas, y mediante pruebas no paramétricas
cuando no era asi (Sokal y Rohlf, 1995; Crawley, 2007). Las comparaciones
pareadas a posteriori del test de Kruskal-Wallis, llamadas pruebas de Nemenyi,
se realizaron con el paquete PMCMR (Pohlert, 2014) de R, version 3.1.3 (R Core

Team, 2015). Ver mas detalles en el Capitulo 2.

Para estudiar el efecto del viento sobre la temperatura corporal de las
lagartijas, hemos realizado un modelo lineal generalizado (GLM) con errores
normales (Crawley, 2007). Hemos considerado la velocidad del viento, la zona
de estudio, la temperatura del sustrato y la temperatura del aire como posibles
variables explicativas, y la temperatura corporal como variable respuesta.
Primero hemos considerado el modelo saturado, con todas las variables
explicativas y sus interacciones sobre la temperatura corporal. Luego hemos
eliminado paso a paso las variables o interacciones no significativas (p > 0.05),
de manera consecutiva, siguiendo el criterio de informacion de Akaike (AIC, de
sus siglas en inglés; ver Burnham and Anderson, 2004). De esta manera, hemos
obtenido el modelo adecuado mas sencillo que explique la temperatura
corporal de I. aurelioi. Para cada modelo, hemos evaluado la dispersion de los

datos y la distribucion de los residuales (Crawley, 2007).
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6.3. Resultados

El tamano corporal medio de los individuos de I. aurelioi estudiados es de
53.14 £ 0.70 mm (LCC media + SE, N = 27), sin diferencias significativas entre
sexos (machos: 52.91 + 0.99 mm, N = 14; hembras: 53.40 + 1.02 mm, N = 13;
ANOVA de una via, F1,25=0.121, p = 0.731) ni entre zonas (pista de esqui: 52.88 +
0.92 mm, N = 15; Sanfons: 53.47 + 1.10 mm, N = 12; ANOVA de una via, F1, 25 =
0.174, p = 0.680). El peso medio es de 2.96 + 0.11 g (N = 27), también sin
diferencias entre sexos (machos: 2.89 + 0.10 g, N = 14; hembras: 3.04 £ 0.20 g, N =
13; test U de Mann-Whitney, U = 84.50, p = 0.756) ni zonas (pista de esqui: 2.82 +
0.12 g, N =15; Sanfons: 3.14 + 0.19 g, N = 12; ANOVA de una via, F1,25=2.296, p
= (0.142). La condicion fisica, calculada como los residuales de la regresion la
LCC sobre la masa corporal (Schulte-Hostedde et al., 2005), es similar en ambas
zonas (esqui: -0.120 + 0.10, N = 15; Sanfons: 0.15 + 0.13, N = 12, ANOVA de una
via, F1,25=2.686, p = 0.114; Figura 6.2).
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Figura 6.2. Box plot del indice de condicioén fisica. No existen diferencias significativas para ambas zonas,
aunque la media es ligeramente inferior para la zona de la pista de esqui.
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Las temperaturas seleccionadas en gradiente térmico son similares para
machos y hembras (machos: Ty, = 31.46 + 0.06 °C, N = 40; hembras: Ty, = 31.36 +
0.06 °C, N = 46; ANOVA de una via, F1, s« = 1.394, p = 0.241). Ademas, las
temperaturas seleccionadas son también similares en ambas zonas de estudio
(test U de Mann-Whitney, U = 510.50, p = 0.878, N = 86), por lo que usaremos un
unico rango de temperaturas preferidas (PTR) para I. aurelioi, entre 30.75 y 32.00

°C.

Las temperaturas corporales de I. aurelioi en Andorra son similares para
ambos sexos (machos: T}, = 29.67 + 0.65 °C, N = 19; hembras: T}, = 29.92 + 0.66 °C,
N =17; ANOVA de una via, F 1,3:=0.069, p = 0.794). Por lo tanto, agruparemos
ambos sexos para sucesivos analisis. Sin embargo, las temperaturas corporales
son significativamente mds elevadas en la zona de la pista de esqui que en la
zona de Sanfons (ANOVA de una via, F1,34=7.729, p = 0.009). Por otro lado, las
temperaturas del aire son similares en ambas zonas (test U de Mann-Whitney,
U = 118.0, p = 0.375), mientras que las temperaturas del sustrato son

significativamente mas elevadas en la zona de las pistas de esqui que en la zona

de Sanfons (test U de Mann-Whitney, U =17.50, p < 0.0001; Tabla 6.1).

La correlacion entre la temperatura corporal y la temperatura del aire es
marginalmente significativa en la zona de la pista de esqui (r =-0.382, p = 0.065,
N =17) y no es significativamente diferente de cero en la zona de Sanfons (r = -
0.147, p = 0.287, N = 17). Por el contrario, la correlacion entre las temperaturas
corporales y las del sustrato no es significativamente diferente de cero en la
zona de la pista de esqui (r = 0.277, p = 0.141, N = 17) y si lo es en la zona de
Sanfons (r = 0.635, p = 0.003, N = 17). La relacion lineal entre Tv y Ta (pista de
esqui: To=44.67 - 0.53 * Ta, coeficiente de regresion con p = 0.131, R?=0.146, N =
17; Sanfons: Tv = 31.00 — 0.09 * T, coeficiente de regresion con p = 0.574, R? =
0.022, N =17) y entre Tv y Ts (pista de esqui: To=25.30 + 0.16 * Ts, coeficiente de
regresion con p = 0.282, R? = 0.077, N = 17; Sanfons: T» = 4.36 + 0.84 * T;,
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coeficiente de regresion con p = 0.006, R>= 0.404, N = 17) muestra una tendencia

opuesta (Figura 6.3).

Tabla 6.1. Temperaturas corporales y ambientales de Iberolacerta aurelioi en las dos zonas de estudio de
Andorra. Temperatura media (°C) + SE (N).

Pista de esqui Sanfons
Temperatura corporal 30.95+0.53 (19) 28.63 £ 0.64 (18)
Temperatura del aire 25.92+0.40 (17) 24.29+1.06 (17)
Temperatura del sustrato 34.84+0.94 (17) 29.12+0.50 (17)
45 45

Temperatura corporal (°C)

1 T T T T T 1 T T T T T T T
15 20 25 30 35 40 45 15 20 25 30 35 40 45

Temperatura del aire (°C) o Pistadeesqui ~~ Temperatura del sustrato (°C)

A Sanfons

Figura 6.3. Modelos de regresion lineal simple entre las temperaturas corporales (Tv) con respecto a las
temperaturas del aire (Ta) y las del sustrato (Ts) para los datos de Iberolacerta aurelioi de las dos zonas de
estudio.

La velocidad del viento es mayor en la zona de la cresta de la montafia de
Sanfons que en la zona resguardada de la pista de esqui (pista de esqui: 0.71 +
0.18 ms!, N = 19; Sanfons: 1.73 + 0.26 ms?!, N = 18; ANOVA de una via, Fi, 3=
10.634, p = 0.002; Figura 6.4 y Figura 6.5). Ademas, el GLM indica que el viento
tiene un efecto significativo sobre la temperatura corporal, de forma que cuanto
mas fuerte es el viento menor es la temperatura corporal de las lagartijas. Sin

embargo, este efecto del viento es diferente en las dos zonas de estudio, siendo
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mayor en Sanfons que en la zona de la pista de esqui (Tabla 6.2). A su vez, la
temperatura del sustrato tiene un efecto marginalmente significativo sobre la
temperatura corporal de las lagartijas. No obstante, el efecto de la temperatura
del sustrato sobre la temperatura corporal es significativamente diferente
dependiendo de la zona de estudio (Tabla 6.2). Por lo tanto, las dos
interacciones significativas del GLM indican que el viento actta potenciando el
enfriamiento de los sustratos, que a su vez potencia la disminucion de la
temperatura corporal a medida que sopla con mas fuerza (Tabla 6.2 y Figura

6.4).

Tabla 6.2. Resultados del GLM mas sencillo para explicar la temperatura corporal de Iberolacerta aurelioi,
con el menor nimero de términos significativos.

Coeficiente SE t p
Intercepto 25.1560 4.1469 6.066 <0.0005
Zona Sanfons -17.6528 8.1912 -2.155 0.0399
Viento -3.1786 0.8134 -3.908 0.0005
Temperatura del sustrato 0.2175 0.1191 1.826 0.0785
Zona Sanfons : viento 2.7598 0.8971 3.077 0.0046
Zona Santons : temperatura del sustrato 0.5390 0.2622 2.055 0.0493

Deviance residual: 93.989, con 28 grados de libertad. AIC = 145.06, menor que el AIC de los modelos mas
complejos. Residuales distribuidos normalmente, test de Shapiro-Wilk (W =0.9802, p = 0.7777).

Tabla 6.3. Temperaturas operativas de los diferentes microhabitats en las dos zonas de estudio de
Andorra. Temperatura media (°C) + SE (N).

Pista de esqui Sanfons Comparacion

Roca este 32.53+046 (242)  23.06+037 (243) U =9454.00, p < 0.0001
Roca plana 31.50+0.23 (1455)  22.25+0.25(1221) U =2387081.00, p < 0.0001

Bajo roca 29.80 £0.35 (496)  22.84+0.36 (486) U =65461.00, p <0.0001
Hierba 33.10+0.68 (493)  21.45+0.40 (484) U =62482.00, p <0.0001
Total 31.57+0.19 (2686)  22.28 +0.17 (2439)
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Figura 6.4. En el grafico de la izquierda podemos ver cémo la mayor velocidad del viento de la zona de
Sanfons repercute en una temperatura del sustrato mas baja que en la zona de la pista de esqui, mas
resguardada del viento. En el grafico de la derecha se observa como en la zona de Sanfons las
temperaturas del sustrato son mds bajas que en la zona de la pista de esqui, lo que conlleva temperaturas
corporales mas bajas en las lagartijas. De esta forma, se puede visualizar el efecto del viento en las
temperaturas corporales de Iberolacerta aurelioi, que se potencia cuando la intensidad del viento es tal que
enfria las rocas sobre las que se termorregulan las lagartijas.

Como era de esperar, las temperaturas operativas son significativamente
mas elevadas en la zona de la pista de esqui que en la zona de Sanfons, en los

cuatro microhdbitats estudiados (Tabla 6.3 y Figura 6.5).
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Figura 6.5. En blanco estan los microhdbitats de la zona de la pista de esqui (2400 m), mientras que en gris
aparecen los microhabitats de la zona de Sanfons (2700 m). Las lineas horizontales continuas corresponden
al 50% PTR de Iberolacerta aurelioi (30.75 - 32.00 °C).
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En la Figura 6.5 se observa que los cuatro microhabitats estudiados
alcanzan temperaturas dptimas para la termorregulacion de I. aurelioi en la zona
de la pista de esqui, pero suboptimas en la zona expuesta al viento de Sanfons.
Para la zona de la pista de esqui, las temperaturas operativas varian
significativamente a lo largo del dia (test de Kruskal-Wallis, H = 1293.75, gl = 10,
p <0.0001). Para la zona de Sanfons también varian en los diferentes segmentos
horarios (test de Kruskal-Wallis, H = 1169.59, gl = 10, p < 0.0001). Sin embargo,
las Te de la zona de esqui son siempre mas elevadas que las de Sanfons (Figura
6.6). Asi, en la zona de la pista de esqui hay una mayor proporcion de T.
superiores al rango de temperaturas preferidas (PTR) de I. aurelioi, mientras que
en la zona de Sanfons hay una mayor proporcion de T. inferiores al PTR (x> =

628.287, gl =2, p <0.0001; Tabla 6.4 y Figura 6.6).

Tabla 6.4. Porcentaje de temperaturas operativas que caen dentro del PTR de Iberolacerta aurelioi (30.75-
32.00 °C), o que son inferiores o superiores, dentro de cada una de las zonas de estudio.

Pista de esqui Sanfons
Inferiores 1376 (51.2%) 2051 (84.1%)
Favorables 136 (5.1%) 61 (2.5%)
Superiores 1173 (43.7%) 327 (13.4%)

El indice de calidad térmica del habitat es significativamente menor en la
zona de la pista de esqui que en la zona de Sanfons (ANOVA de una via, F1,198=
2630.21, p < 0.0001). El indice de exactitud de termorregulacion es
significativamente menor para la zona de la pista de esqui (test U de Mann-
Whitney, U = 65.50, p < 0.0001). La eficacia de termorregulacion es
significativamente superior para las lagartijas de la zona de la pista de esqui
que las de Sanfons (test U de Mann-Whitney, U = 686.00, p < 0.0001, Tabla 6.5,

Figura 6.8 y Figura 6.9).
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Tabla 6.5. Indices de termorregulacién de Iberolacerta aurelioi en las dos zonas de estudio de Andorra.

Pista de esqui Sanfons
d, 7.44+0.36°C 10.15+0.39 °C
d, 1.23+0.06°C 2.63+0.05 °C
E  0.83+0.004 0.74 +0.005
8
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Figura 6.6. En blanco estan las T. de cada segmento horario de la zona de la pista de esqui (2400 m),
mientras que en gris aparecen las Te de cada segmento horario de la zona de Sanfons (2700 m). Las lineas
horizontales continuas corresponden al 50% PTR de Iberolacerta aurelioi (30.75 - 32.00 °C).
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Figura 6.7. Porcentaje de temperaturas operativas que caen por debajo (inferiores), dentro (favorables), o
por encima (superiores) al PTR de Iberolacerta aurelioi (30.75-32.00 °C) en ambas zonas de estudio. Las
barras blancas representan la zona de la pista de esqui y las grises la zona de Sanfons.

70 -]

indice de calidad térmica del habitat
£
(]
Eficacia de termorregulacion
3

I 1 I
Pista de esqui Sanfons Pista de esqui Sanfons

Figura 6.8. Indice de calidad térmica del hébitat y eficacia de termorregulacién de Iberolacerta aurelioi en las
dos zonas de estudio de Andorra.
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Figura 6.9. Temperaturas de Iberolacerta aurelioi en las dos zonas de estudio de Andorra: (A) temperaturas
seleccionadas en gradiente térmico de laboratorio, (B) temperaturas corporales de actividad, (C)
temperaturas operativas. Las lineas rojas definen el 50% PTR de I. aurelioi (30.75.9-32.00 °C).

La composicion de las dos zonas en cuanto a los microhdbitats que las
forman es similar (Tabla 6.6). Ademas, la distancia media al refugio potencial
mas cercano para las lagartijas también es similar en ambas zonas (pista de
esqui: 6.79 £ 1.35 cm, N = 14; Sanfons: 5.38 + 1.05 cm, N = 13; ANOVA de una
via, F1,25=0.657, p = 0.425). Por ultimo, la heterogeneidad térmica del habitat
también es similar en ambas zonas (pista de esqui: 5.26 °C, N = 11; Sanfons: 3.42

°C, N =10; test de Levene, F =1.774, p = 0.199).
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Tabla 6.6. Estructura del habitat de Iberolacerta aurelioi en Andorra, para las dos zonas de estudio. Se da el
% medio de los transectos realizados en la zona (SE), tanto de la cobertura como de la frecuencia de
aparicién de cada tipo de microhabitat, para ambas zonas. En la zona de la pista de esqui se realizaron 7
transectos y en la zona de Sanfons se realizaron 10 transectos.

Rocas Rocas Herbaceas Hierba
Losa Grava Tierra Arbustos
grandes pequefias altas baja

Pista de esqui
Cobertura  1.03% 531%  27.60%  42.83%  1.37% 14.11% 8.34%
040)  (1.24)  (577)  (521)  (0.34)  (538)  (2.44)
Frecuencia  1.46% 6.80%  24.58%  39.16%  3.51% 14.69% 9.80% 0
(044)  (1.70)  (347) (358  (1.08)  (436)  (2.76)
Zona Sanfons
Cobertura  4.76%  22.32%  27.28% 18.76%  5.32% 7.64% 13.24%  0.68%
(0.95) (2.99) (3.83) (4.24) (3.30) (3.97) (2.02) (0.46)
Frecuencia  8.62% 17.58%  23.10%  20.00%  5.12% 4.41% 20.69%  0.46%
(1.76)  (241)  (1.92)  (355)  (1.72)  (1.24) (194  (0.33)

6.4. Discusion

De acuerdo con los resultados obtenidos, el estado de condicion fisica de
los individuos de I. aurelioi es similar en ambas zonas de estudio. La zona de la
pista de esqui es un pequefio canchal, aislado de otros por la propia pista, que
actuaria de barrera, evitando una posible dispersion de las lagartijas (Amo et al.,
2007c; Sato et al., 2014a), por lo que la poblacidn alli asentada estaria aislada de
otras poblaciones naturales. Ademas, este canchal es la zona de aparcamiento
de los trabajadores del Parque natural de los valles del Comapedrosa y del
personal de mantenimiento de la estacion de esqui de Pal-Arinsal Vallnord
durante el verano, asi como zona de paso de un elevado niimero de turistas, por
lo que presenta un alto grado de influencia humana. Por otro lado, la poblacion
de I. aurelioi de la cresta de Sanfons esta muy expuesta al viento, lo que le afecta

significativamente en su termorregulacion. En definitiva, es posible que
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ninguna de las dos poblaciones estudiadas tengan un estado de condicion
optimo, debido a que a la poblacion de la pista de esqui esté afectada por la
presion humana y la de la cresta de Sanfons esté afectada por la gran exposicion
al viento, y los posibles efectos de la influencia humana y del viento sobre la
condicion fisica se estén enmascarando. En Iberolacerta cyreni, se ha encontrado
que la presion humana asociada a las actividades de esqui afecta negativamente
a la condicion fisica y al estado de salud de las lagartijas (Amo et al. 2007c), de
forma similar que sucede en otras especies con la presion humana asociada al

turismo (Amo et al., 2006; Garrido y Pérez-Mellado, 2015).

El rango de temperaturas preferidas de I. aurelioi es de 30.75 a 32.00 °C,
sin diferencias entre sexos o zonas. Asi, la lagartija pallaresa es una especialista
adaptada al frio, como las otras especies estudiadas del género Iberolacerta
(Martin y Salvador, 1993; Aguado y Brafia, 2014; Zagar et al., 2015). La eficacia
de termorregulacion de I. aurelioi decae significativamente en zonas expuestas
al viento. En la zona de la pista de esqui, un canchal orientado al sur y
resguardado del viento, I aurelioi logra una eficacia de 0.83, con un viento
medio de 0.71 ms?; mientras que la eficacia de termorregulacion decae hasta
0.74 en la zona de la cresta de Sanfons, con un viento medio de 1.73 ms™. En la
zona de Sanfons la calidad térmica del hébitat es significativamente inferior a la
de la zona de la pista de esqui. Las temperaturas operativas son
significativamente inferiores en la zona de Sanfons que en la zona de la pista de
esqui para todos los microhdbitats replicados. Ademads, la proporcion de
temperaturas operativas subdptimas para la termorregulacion de I. aurelioi es
mayor en la zona de Sanfons que en la zona de la pista de esqui. Sin embargo,
otras caracteristicas son similares entre ambas zonas, como la distancia al
refugio mas proximo, el mosaico de microhabitats que conforma la zona, asi
como la propia heterogeneidad térmica del lugar. La diferencia es que el fuerte

viento que se experimenta en la cresta de la montana reduce las temperaturas
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operativas disponibles, asi como las temperaturas corporales de I. aurelioi. Esto
es asi hasta el punto de que las lagartijas practicamente no disponen de
microhabitats favorables para desarrollar una actividad vespertina en la zona
de Sanfons (Figura 6.6). A pesar de esas condiciones subOptimas vespertinas si
se observan algunas lagartijas por la tarde en Sanfons, pero su termorregulacion
no es buena, por lo que los beneficios energéticos obtenidos serian claramente
menores (Huey y Slatkin, 1976; Angilletta, 2009). La importancia del viento ha
sido poco estudiada, pero en los estudios disponibles es un factor determinante
a la hora de disminuir la actividad de las lagartijas que viven en zonas abiertas

(Maia-Carneiro et al., 2012; Logan et al., 2015).

Tanto las temperaturas corporales de I. aurelioi, como las temperaturas
del aire y del sustrato del presente estudio, son mayores que las encontradas
anteriormente por Arribas (2010) en el Estany de Sotllo (Lérida) a 2200-2450 m,
incluso las de la zona de la cresta de la montafa expuesta al fuerte viento. En
este estudio (Arribas, 2010) no se tuvieron en cuenta las velocidades del viento
ni se describio la exposicion de las zonas, por lo que no podemos concretar el
motivo de tales diferencias. Nuestros resultados, estudiando la biologia térmica
de dos poblaciones con el protocolo de Hertz et al. (1993) indican que I. aurelioi
es una especie con una gran precision de termorregulacion, 1.25 °C, y una
buena exactitud de termorregulacion, entre 1.23 °C en la zona resguardada y
2.63 °C en la zona expuesta al viento, asi como una termorreguladora eficaz,
incluso bajo condiciones notablemente desfavorables (ver mads arriba). Esto
contrasta con lo encontrado en el estudio previo (Arribas, 2010) que establecid

que L. aurelioi es un termorregulador poco preciso, mas bien termoconforme.

Iberolacerta aurelioi es una especie en peligro, siendo una de sus
principales amenazas la destruccion de habitat por construccion de pistas de
esqui (Arribas, 2002; Pérez-Mellado et al., 2009). Para la construccion y

mantenimiento de las pistas de esqui, generalmente se retiran las grandes
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piedras y se corta la hierba de la zona de la pista, para que la nieve compacte
adecuadamente, lo cual provoca una simplificacion del héabitat, que conlleva
efectos negativos en la fauna (Sato et al., 2013; Sato et al. 2014a, 2014b). Se ha
documentado que la lagartija pallaresa selecciona negativamente las zonas de
hierba (Arribas, 2010), por lo que podria estar evitando las pistas de esqui de
Andorra. Ademas, los estudios con otras especies sefialan que las lagartijas
tienden a evitar las zonas herbaceas homogéneas de las pistas de esqui,
probablemente, entre otros factores, porque su uso les supone una pérdida de
condicion fisica y una disminucion de la capacidad de respuesta inmune (Amo
et al., 2007c; Sato et al. 2014a). En los dias de trabajo de campo en la zona, no se
observo ningun ejemplar de I. aurelioi por la zona de la propia pista de esqui, a
pesar de recorrerla en numerosas ocasiones. Por lo tanto, parece ser que la zona
estudiada es una pequefa isla, rodeada de terrenos desfavorables para I
aurelioi. Sin embargo, este pequeno canchal estd en una ladera orientada al sur y
resguardada del viento, lo que proporciona unas condiciones idoneas para la
termorregulacion de la lagartija pallaresa, como demuestran nuestros
resultados. Por el contrario, la zona de Sanfons, constantemente expuesta al
viento, proporciona un hdbitat subdptimo para la termorregulacion de I.
aurelioi, lo que se ve reflejado en la eficacia de termorregulacion de la poblacion,
que decrece significativamente y puede afectar a al rendimiento y, en ultima
instancia, a la eficacia biologica de la poblacion. Por lo tanto, a la hora de
plantear las estrategias de conservacidn de estas especies amenazadas seria
muy importante tener en cuenta la calidad térmica de las areas a conservar. Las
pequenas diferencias en factores abidticos del habitat como el viento pueden
suponer una gran diferencia para las poblaciones de ectotermos (Ortega et al.
2014; Logan et al., 2015), de modo que es una caracteristica que habria que tener
en cuenta al realizar los estudios de impacto ambiental de las pistas de esqui

para proteger a especies endémicas amenazadas como I. aurelioi.
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Sin embargo, conviene recordar que estas circunstancias de
termorregulacion de I. aurelioi se dan bajo las condiciones climaticas actuales.
Asi, es posible que el efecto refrigerante del viento en la zona de la cresta de la
montana, que ahora dificulta la termorregulacion de la lagartija pallaresa, sea
beneficioso en un futuro de calentamiento global. Las lagartijas de alta
montana, como especialistas en bajas temperaturas, son unos de los organismos
mas vulnerables ante el calentamiento global (Huey et al., 2012). Por lo tanto,
conviene también pensar en el potencial de las crestas de montana expuestas al
viento como futuros relictos de habitat de temperaturas bajas o refugios

climaticos (ver una explicacién mas amplia en el Capitulo 9).
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Capitulo 7

Biologia termica
de Iberolacerta
bonnali en un

circo glaciar
protegido







Resumen

En este capitulo hemos estudiado la biologia térmica de la lagartija
pirenaica, Iberolacerta bonnali, en el Circo de Cotatuero (Torla, Huesca), dentro
del Parque Nacional de Ordesa y Monte Perdido, a 2200 m de altitud. Los
resultados indican que es una lagartija especialista en bajas temperaturas, al
igual que las otras especies estudiadas del género Iberolacerta. Sin embargo, su
rango de temperaturas preferidas (29.20-32.77 °C) tiene una amplitud de 3.57
°C, el doble de amplio que el resto de especies del género. La zona del Circo de
Cotatuero estd formada por un mosaico de microhabitats que ofrecen diferentes
temperaturas operativas, de forma que la lagartija pirenaica tiene la
oportunidad de elegir microhdabitats térmicamente favorables a lo largo de todo
su periodo de actividad. Asi, a través de una termorregulacion cuidadosa, I
bonnali alcanza una eficacia térmica de 0.95, lo que la convierte en la mas alta
descrita en familia Lacertidae hasta la fecha. Dado que la lagartija pirenaica es
la Iberolacerta con la distribucion mas amplia de Pirineos, que ademas posee un
rango de temperaturas preferidas mas amplio que las otras especies, y que es
una termorreguladora excelente, su vulnerabilidad frente al cambio climatico
podria ser menor. Este estudio se ha realizado en un area protegida y poco
accesible a la gran cantidad de turistas que visitan el Parque Nacional, por lo
que destacamos la importancia de la conservacidon de estos ambientes
heterogéneos para garantizar la adecuada termorregulacion de las lagartijas

pirenaicas. Se trata de un factor importante para evitar su extincion.
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7.1. Introduccion

Existen dos estudios previos en los que se ha abordado Ila
termorregulacion de la lagartija pirenaica. En el primero (Martinez-Rica, 1977)
se llegd a la conclusidon de que probablemente I. bonnali carecia de los
mecanismos necesarios para la regulacion de su temperatura corporal,
presentes en el resto de lacértidos. En el segundo (Arribas, 2009), se han medido
temperaturas de campo, pero no se ha estudiado la termorregulacion de la
especie a través de los indices que comparan las temperaturas corporales con
las temperaturas preferidas en gradiente térmico y con las temperaturas
operativas como hipotesis nula de termorregulacion. En el presente capitulo
estudiamos la termorregulacion de la lagartija pirenaica, I. bonnali, mediante el
protocolo de Hertz et al. (1993). El objetivo es evaluar la precision de
termorregulacion, la calidad térmica del habitat y la exactitud y eficacia de
termorregulacion de I. bonnali. Asi, ademas de conocer la termorregulacion de
la especie, podremos comprobar o refutar la controvertida hipotesis del
termoconformismo de esta especie, que seria un caso unico entre los reptiles

(Martinez-Rica, 1977).

7.2. Material y métodos

7.2.1. Especie y zona de estudio

La lagartija pirenaica, Iberolacerta bonnali (Lantz, 1927), es endémica de

Pirineos, con una distribucion fragmentada pero mas amplia que las otras dos
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especies pirenaicas del género Iberolacerta. Su distribucion queda comprendida
entre el macizo de Arriel (Huesca) por el este y el Parque Nacional de
Aigtliestortes i Estany de Sant Maurici (Lérida) por el oeste, el Port de Filia
(Lérida) por el sur y el Lac Bleu (Bigorre, Francia) por el norte, entre los 1550 m
y los 3062 m (Arribas, 2004b; Arribas, 2009). Esta especie, junto con I. aurelioi e I.
aranica, pertenece al “grupo pirenaico” del género Iberolacerta, con una historia
evolutiva diferente al resto de especies del género (Arribas, 1999; Mayer y
Arribas, 2003). La diferenciacion entre las tres especies del grupo pirenaico
sigue siendo tema de debate (Mayer y Arribas, 2003; Carranza et al., 2004;
Crochet et al., 2004).

Figura 7.1. Arriba a la izquierda se observa individuo adulto de Iberolacerta bonnali. En la imagen de la
derecha y en la de abajo a la izquierda se aprecia el habitat del Circo de Cotatuero (Torla, Huesca), a 2200
m, un circo glaciar atravesado por un arroyo que forma cascadas, que proporciona un habitat htmedo y

heterogéneo para las lagartijas.

Son lagartijas insectivoras, de pequefno tamafio, cuya morfologia y
coloracion es similar a las otras dos especies del “grupo pirenaico” (Arribas,

1994). Al igual que las otras especies del género, 1. bonnali esta sometida a un
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periodo de actividad muy corto debido a la nieve que cubre su habitat durante

la mayor parte del ano (Martinez-Rica, 1977; Arribas, 2009; Arribas, 2010).

El estudio de la biologia térmica de I. bonnali se llevd a cabo en el Circo
de Cotatuero (Torla, Huesca), en el Parque Nacional de Ordesa y Monte
Perdido, que se encuentra en la vertiente sur de los Pirineos centrales. La zona
de estudio se encuentra a 2200 m, y esta formada por varias terrazas de deshielo
con praderas y grandes rocas calcdreas, atravesada por un afluente del rio
Araza, que forma numerosas cascadas (Figura 7.1). Es una zona bien
conservada, ya que su acceso esta restringido por un dificil paso de montana a
través de una via ferrata, de forma que tiene muchos menos visitantes que el
resto del Parque Nacional. Ademas, el Circo de Cotatuero esta incluido en
cuatro figuras de proteccion: Parque Nacional de Ordesa y Monte Perdido,
Zona Nucleo de Reserva de la Biosfera Ordesa-Vinamala, LIC Ordesa-Monte

Perdido, y Patrimonio de la Humanidad.

7.2.2. Obtencion de los datos de biologia térmica

7.2.2.1. Temperaturas corporales (Tv)

El estudio de temperaturas corporales de I. bonnali se llevo a cabo en
agosto de 2013. Las temperaturas corporales se midieron dentro del periodo de
actividad diario de las lagartijas, entre las 0700 y las 1600 GMT, de forma
simultdnea al registro de temperaturas operativas. Durante este periodo, se
midieron 46 individuos adultos de I. bonnali, 23 machos y 23 hembras. También
se midieron las temperaturas del sustrato y del aire en el momento y lugar de la

captura, asi como los datos adicionales que se especifican en el Capitulo 2.
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7.2.2.2. Temperaturas operativas (Te)

El registro de temperaturas operativas se realizo en la misma zona y de
manera simultdnea a la toma de temperaturas corporales, durante todo el
periodo de actividad de las lagartijas. Se obtuvieron un total de 7808 registros
de T. en los microhdbitats disponibles para las lagartijas: (1) bajo roca, (2) roca
plana en sombra, (3) hierba en sombra, (4) tierra en sombra, (5) hierba en sol filtrado,
(6) roca plana en sol total, (7) roca orientada al norte en sol total, (8) roca orientada al
sur en sol total, (9) roca orientada al este en sol total, (10) roca orientada al oeste en sol
total, (11) hierba en sol total, y (12) tierra en sol total (ver mas detalles en el

Capitulo 2).

7.2.2.3. Rango de temperaturas preferidas (PTR)

Para obtener las temperaturas seleccionadas de I. bonnali, se capturaron
24 individuos adultos (12 machos y 12 hembras) en las mismas fechas. El
estudio en gradiente térmico se llevd a cabo entre las 0800 y las 1600 GMT, que
coincide con el periodo de actividad observado en los individuos en el campo.
Se obtuvieron un total de 143 valores de temperaturas seleccionadas en
gradiente térmico (Tst), de las que utilizamos el 50% de los valores centrales
como rango de temperaturas preferidas (PTR) para calcular los indices de

termorregulacion (Hertz et al., 1993). Ver mas detalles en el Capitulo 2.

7.2.2.4. Heterogeneidad del habitat

Para establecer la heterogeneidad espacial del habitat se realizaron 15

transectos lineales durante las mismas fechas del estudio de campo, todos ellos
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de 25 m de longitud. A su vez, se estableci6 la heterogeneidad térmica del
habitat como la desviacion tipica de las medias de los data logger (ver mas

detalles en el Capitulo 2).

7.2.3. Analisis de datos

Se calcularon la eficacia de termorregulacion (E) y los indices de calidad
térmica del hébitat (d.) y de exactitud de termorregulacion (d,) para 1. bonnali
como se detalla en el Capitulo 1. Los andlisis estadisticos se realizaron mediante
pruebas paramétricas si se cumplian las condiciones de normalidad y
homogeneidad de varianzas, y mediante pruebas no paramétricas cuando no
era asi (Sokal y Rohlf, 1995; Crawley, 2007). Las comparaciones pareadas a
posteriori del test de Kruskal-Wallis, llamadas pruebas de Nemenyi, se
realizaron con el paquete PMCMR (Pohlert, 2014) de R, version 3.1.3 (R Core

Team, 2015). Ver mas detalles en el Capitulo 2.

7.3. Resultados

En los individuos adultos, el tamafio corporal (LCC media + SE) no varia
entre sexos (machos: 55.76 + 0.64 mm, N = 19; hembras: 56.37 + 1.11 mm, N = 19;
test U de Mann-Whitney, U = 169.5, p = 0.751). El peso tampoco varia entre
sexos (machos: 4.30 + 0.20 g, N = 19; hembras: 4.17 + 0.22 g, N =19; ANOVA de
una via, F1,36= 0.189, p = 0.666). Por lo tanto, el tamafio global de la muestra es

de 56.07 + 0.64 mm y el peso de 4.24 £ 0.15 g.
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El rango de temperaturas preferidas (PTR) va de 29.20 a 32.77 °C y no
hay diferencias en las temperaturas seleccionadas entre sexos (machos: Tye; =
31.26 + 0.20 °C, N = 36; hembras: Ty, = 31.02 + 0.16 °C, N = 37; ANOVA de una
via, F1,71=0.926, p = 0.367).

Las temperaturas corporales son similares entre machos y hembras
(machos: T, = 31.44 + 0.34 °C, N = 23; hembras: T, = 30.56 + 0.43 °C, N = 23;
ANOVA de una via, F1,4=3.922, p = 0.054), con una media global de 30.90 + 0.28
°C (N = 46). Hay que tener en cuenta que las diferencias son marginalmente
significativas, con temperaturas mas elevadas en machos que en hembras. Las
temperaturas del aire son similares entre machos y hembras (ANOVA de una
via, F1, 4 = 1.166, p = 0.286). Las temperaturas del sustrato también son
marginalmente superiores en machos que en hembras (ANOVA de una via, F1,4
= 3.271, p = 0.077). Por lo tanto, parece ser que los machos estarian

seleccionando sustratos con temperaturas superiores a las seleccionadas por las

hembras (Tabla 7.1).
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Figura 7.2. En el histograma de la izquierda se muestra la distribucion de frecuencias de las temperaturas
seleccionadas en gradiente térmico por Iberolacerta bonnali. En el grafico de la derecha se muestran las
temperaturas corporales, del aire y del sustrato para los diferentes segmentos horarios. En todos los
graficos, la linea gruesa continua delimita el 50% de PTR (29.20 —32.77 °C) y la linea discontinua delimita
el 80% de PTR (27.00 - 33.85 °C).

220 - Biologia térmica de Iberolacerta bonnali en un circo glaciar protegido



Existe una correlacion significativa entre la temperatura corporal de I
bonnali y la del aire (r = 0.306, p = 0.019, N = 46). Sin embargo, el ajuste de la recta
de regresion es muy pobre (R?= 0.094, Figura 7.3), por lo que podemos afirmar
que la temperatura corporal no estd relacionada directamente con la
temperatura del aire. La correlacion de la temperatura corporal con la
temperatura del sustrato es algo mayor (r = 0.440, p = 0.001, N = 46), aunque el

poder explicativo de la recta de regresion sigue siendo bastante bajo (R?=0.193,

Figura 7.3).
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Figura 7.3. Rectas de regresion de la temperatura corporal (Tv) de Iberolacerta bonnali con la temperatura
del aire (T) y la del sustrato (Ts) durante verano en el Circo de Cotatuero.

Tabla 7.1. Temperaturas corporales (Tv), del aire (Ta) y del sustrato (Ts) para machos y hembras de
Iberolacerta bonnali.

Machos Hembras Global

To 31.44+0.34 30.56+0.43 30.90+0.28
Ta 2225+052 21.51+045 21.88+0.34
Ts  26.82+092 24.75+0.68 25.78+0.59

El habitat de I. bonnali ofrece microhdbitats con temperaturas

significativamente diferentes (test de Kruskal-Wallis, N = 7808, gl = 11, H =
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2735.08, p < 0.0001, Tabla 7.2 y Figura 7.4). La heterogeneidad térmica del
habitat es de 5.52 °C (N = 12). En cuanto a su heterogeneidad espacial, en la
Tabla 7.2 se describen la frecuencia y cobertura de los diferentes microhabitats.
Los microhabitats predominantes en la zona del Circo de Cotatuero son las
praderas con mezcla de herbdceas altas y también herbaceas bajas, asi como los

grandes bloques de roca (Tabla 7.2).

Tabla 7.2. Estructura del habitat de Iberolacerta bonnali en el Circo de Cotatuero (Huesca). Se muestra el %
medio de los 15 transectos realizados en la zona (SE), tanto de la cobertura como de la frecuencia de
aparicién de cada tipo de microhdbitat.

Rocas Rocas Herbaceas Herbaceas
Losa Grava Tierra Arbustos
grandes pequefias altas bajas
Cobertura 12.51% 21.84% 8.56% 6.05% 1.92% 33.07% 14.99% 1.07%
(1.81) (4.05) (2.09) @71)  (0.52) (5.21) (3.20) (0.52)
Frecuencia 16.13% 19.16% 11.23% 6.64% 5.90% 20.37% 19.74% 0.83%
(2.26) (2.29) (1.97) Q27)  (142) (2.49) (3.45) (0.39)

Los microhabitats en sombra muestran temperaturas similares entre si, e
inferiores al resto y mno alcanzan temperaturas favorables para la
termorregulacion de 1. bonnali en ningin momento del dia (Tabla 7.4 y Figura
7.4). El tinico microhdabitat medido en sol filtrado (hierba en sol filtrado), muestra
temperaturas intermedias entre los microhabitats de sol y los de sombra y
ofrece temperaturas operativas favorables para la termorregulacion de la
lagartija pirenaica entre las 1000 y las 1600 GMT. Respecto a los microhabitats
en sol total, estan por un lado el de roca orientada al sur y el de roca orientada al
oeste, que muestran temperaturas operativas medias similares entre si, e
inferiores al resto (Tabla 7.4 y Figura 7.5). La roca orientada al sur ofrece
temperaturas operativas favorables para I. bonnali entre las 0800 y las 1600
GMT, y la roca orientada al oeste entre las 1100 y las 1600 GMT. Por tultimo, los
microhabitats de hierba y tierra en sol total, asi como los de roca orientada al norte y

roca orientada al este, también en sol total, ofrecen las temperaturas operativas
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mas elevadas de todas las disponibles en el Circo Cotatuero, que sobrepasan el

rango de temperaturas preferidas de I. bonnali durante las horas centrales del

dia (Figura 7.4).

Tabla 7.3. Temperaturas operativas de los diferentes microhdbitats disponibles para Iberolacerta bonnali en
el circo de Cotatuero. ST = sol total; SF = sol filtrado; SR = sombra.

N T, SE

Bajo roca SR 661 16.82 0.11
Roca plana SR 660 16.65 0.15

Hierba SR 663 18.79 0.15
Tierra SR 659 18.39 0.17
Hierba SF 665 23.21 0.35

Roca plana ST 664 30.11 0.31
Roca Norte ST 662 28.18 0.31
Roca Sur ST 661 2590 0.24
Roca Este ST 526 30.85 0.32
Roca Oeste ST 659 2491 0.29

Hierba ST 663 29.57 0.44
Tierra ST 665 29.97 0.38
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Figura 7.4. Temperaturas operativas de todos los microhdabitats en general a lo largo del dia en el Circo de
Cotatuero. Las lineas punteadas delimitan el 50% PTR de Iberolacerta bonnali (29.20 - 32.77 °C).
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Figura 7.5. Temperaturas operativas de los diferentes microhabitats disponibles para Iberolacerta bonnali en
el Circo de Cotatuero a lo largo del dia. Las lineas punteadas acotan el 50% PTR de Iberolacerta bonnali

(29.20-32.77

°C).

El indice de calidad térmica del habitat en el Circo de Cotatuero es de

7.70 £ 0.02 °C. El indice de exactitud de termorregulacion de I. bonnali es de 0.38

+ 0.01 °C, y el indice de eficacia de termorregulacion es de 0.95 + 0.001 (Figura

7.6).
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Tabla 7.4. P-valores de las comparaciones pareadas a posteriori del analisis de las temperaturas operativas

de los diferentes microhabitats del Circo de Cotatuero para Iberolacerta bonnali. ST = sol total; SF = sol

sombra.

filtrado; SR
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Figura 7.6. (A) Temperaturas seleccionadas por Iberolacerta bonnali en gradiente térmico de laboratorio, (B)

temperaturas corporales de actividad, y (C) temperaturas operativas disponibles en el Circo de Cotatuero.

La linea continua gruesa delimita el 50% PTR (29.20 - 32.77 °C) y la linea discontinua delimita el 80% PTR
de I. bonnali (27.00 — 33.85 °C).
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7.4. Discusion

La poblacion estudiada de Iberolacerta bonnali en el Circo de Cotatuero
tiene una eficacia de termorregulacidon de 0.95, lo que la convierte en el lacértido
con la eficacia de termorregulacion mas elevada encontrada hasta la fecha (ver
Tabla 9.2 en el Capitulo 9). A la luz de estos resultados, podemos descartar la
hipotesis de Martinez-Rica (1977) en la que sugeria que la lagartija pirenica
careceria de los mecanismos necesarios para regular su temperatura.
Probablemente, en este estudio (Martinez-Rica, 1977) se lleg6 a esa conclusion
de la termoconformidad porque las mediciones de las temperaturas corporales
de las lagartijas se habian realizado incorrectamente (ver un comentario sobre
esos errores de medicion en Arribas, 2009). De cualquier manera, en el analisis
de meta-segmentacion de las temperaturas de los datos publicados para la
familia Lacertidae (Capitulo 3) ya aparecia claramente este estudio (Martinez-

Rica, 1977) como un dato discordante y con muy baja precision.

Nuestros datos son completamente coherentes con los obtenidos por
Arribas (2009), tanto en las temperaturas corporales y ambientales medias,
como en la relacion entre ellas. Arribas (2009) sugiere que I. bonnali es un buen
termorregulador, dado que (1) las temperaturas corporales no varian entre
meses, sustratos de termorregulacion, ni categorias de sexo y edad, y (2) que las
pendientes de las rectas de regresion entre la temperatura corporal y la del aire
y entre la temperatura corporal y la del sustrato estan poco inclinadas. En el
presente trabajo, utilizando la hipotesis nula de no termorregulacion (Hertz et
al., 1993) podemos confirmar la gran capacidad de termorregulacion de la

lagartija pirenaica.

El resultado mads llamativo de este estudio es el caracter generalista de I.

bonnali en cuanto a su rango de temperaturas preferidas, en comparacion al
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resto de especies del género Iberolacerta. La precision de termorregulacion del
resto de especies estudiadas en esta tesis oscila entre 1.25 °C, en I. aurelioi, y 1.80
°C, en I. galani e 1. monticola. Sin embargo, la lagartija pirenaica muestra una
precision de 3.57 °C (su rango preferido es de 29.20 — 32.77 °C), duplicando al
resto de especies del género. La explicacion podria encontrarse en su historia
evolutiva, aunque atin no tenemos datos para asegurarlo, si bien es cierto que el
rango preferido mas amplio le podria permitir ocupar una distribucion mucho
mas amplia que la del el resto de especies de los Pirineos. La hipodtesis de la
estacionalidad de Janzen (Janzen, 1967; Gaston y Chown, 1999) predice que las
especies que experimentan una mayor variacion anual de temperaturas, como
pasa en la alta montana, tenderian a ser mas generalistas y tener rangos de
distribucién mas amplios (Gaston y Chown, 1999; Sheldon y Tewksbury, 2014).
El género Iberolacerta experimenta grandes variaciones anuales de temperatura
y, sin embargo, es el mas especialista de los estudiados en la familia Lacertidae,
probablemente debido a su historia evolutiva como relicto glaciar (Carranza et
al., 2004; Crochet et al., 2004). Es probable que I. bonnali sea mas generalista que
el resto de especies del “grupo pirenaico” dado su mayor rango altitudinal y su
mayor rango de distribucion. No obstante, otras especies ibéricas del género,
como Iberolacerta cyreni, presentan un rango de distribucion actual mas amplio y
son especialistas (Aguado y Brafia, 2014; Capitulo 4), por lo que habria que
realizar una comparacion por medio de contrastes filogenéticos con todas las
especies del género Iberolacerta para estudiar mds en detalle la influencia de la

estacionalidad en la precision de termorregulacion (Sheldon et al., 2015).

En cuanto a las temperaturas corporales, las de los machos son
marginalmente superiores a las de las hembras. Las temperaturas del aire son
iguales en ambos sexos, y las del sustrato son significativamente mads elevadas
en machos que en hembras. Sin embargo, el rango de temperaturas preferidas

es similar para ambos sexos. No suelen existir diferencias en la biologia térmica
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de lagartijas con respecto al sexo (Huey y Pianka, 2007), y no las hemos
encontrado en ninguna de las otras especies del género Iberolacerta. No obstante,
en Cotatuero hay mucha vegetacion, de manera que las rocas idoneas para
termorregularse no son tan abundantes como en los otros lugares que hemos
estudiado en la presente tesis (ver Figura 9.3, Capitulo 9). Entonces, podria
darse el caso de que los machos, mas dominantes, estuvieran seleccionando y
defendiendo los mejores sustratos de temorregulacion, dejando a las hembras
otros de menos calidad térmica, como se ha documentado en otras especies
(Ortega, 2007). Arribas (2009) no encontré diferencias en las temperaturas
debidas al sexo de las lagartijas, pero analizd diferentes meses y zonas de
estudio en conjunto, por lo que si realmente los machos estuvieran acaparando
los microhabitats mas favorables en la zona de Cotatuero, no lo habria

detectado.

En referencia a la vulnerabilidad respecto al cambio climatico, ya se ha
explicado detalladamente en el Capitulo 4: las especies de ectotermos de alta
montana, especialistas de temperaturas bajas, son uno de los grupos mas
vulnerables de mundo (Huey et al., 2012). Ademas, en el Capitulo 6 se ha puesto
en evidencia la necesidad de conservar los hdabitats mas idéneos para la
termorregulacion de estas lagartijas amenazadas. I. bonnali no es tan especialista
térmica como el resto de formas del género Iberolacerta, por lo que sus
expectativas frente al calentamiento global serian, a priori, algo mejores.
Ademas, la poblacion estudiada en el Circo de Cotatuero vive en un habitat
privilegiado que le permite termorregularse con la mayor eficacia que se conoce
en la familia Lacertidae. Por lo tanto, habria que mantener la excelente labor de
conservacion que se estd realizando en este enclave para que siga
preservandose como hasta ahora, ya que otras zonas del Parque Nacional estan

muy expuestas al turismo masivo, lo que puede tener un gran impacto sobre las
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poblaciones de estas lagartijas tinicas y vulnerables (ver, por ejemplo, Amo et

al., 2007¢; Garrido y Pérez-Mellado, 2015).
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Capitulo 8
Biologia termica
de Iberolacerta
monticola en la

Serra da Estrela
(Portugal)







Resumen

Hemos estudiado la biologia térmica de la lagartija serrana, Iberolacerta
monticola, en la parte mas occidental del Sistema Central, la Serra da Estrella
(Portugal). Nuestros resultados indican que 1. monticola es una especialista de
bajas temperaturas, con un rango de temperaturas preferidas entre 29.80 y 31.60
°C. Su precision de termorregulacion es de 1.8 °C, algo normal en lagartijas
adaptadas al frio, como el resto de especies del género Iberolacerta estudiadas en
la presente tesis, lo que hace a esta especie particularmente vulnerable al
cambio climatico. El habitat en el que vive la poblacion estudiada en la Serra da
Estrela constituye un mosaico heterogéneo de microhabitats con diferentes
temperaturas operativas disponibles, de forma que I. monticola tiene la
oportunidad de seleccionar en cada momento los microhabitats mas adecuados
para termorregularse. Gracias a un cuidadoso comportamiento de
termorregulacion, la lagartija serrana logra una eficacia de termorregulacion de
0.86, muy similar a Iberolacerta cyreni en zonas mas orientales del Sistema

Central.
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8.1. Introduccion

Iberolacerta monticola es una especie vulnerable al calentamiento global,
para la que se pronostica una pérdida continuada de habitat debido al cambio
climatico. De este modo, entre 2020 y 2050 podria perder todo su habitat
tavorable (Araujo et al., 2006; Carvalho et al., 2010). Aunque las predicciones del
habitat pudieran ser imprecisas, lo cierto es que la fisiologia de las lagartijas de
alta montana les convierten en uno de los grupos animales mds vulnerables
ante el cambio climatico (Huey et al. 2012). Esto se debe principalmente a su
condicion de especialistas en temperaturas bajas y a la imposibilidad de
dispersarse a zonas mas frias (Huey et al. 2012). Las poblaciones de 1. monticola
de Portugal estan completamente aisladas del resto de especies del género.
Ademas, habitan en la zona mads elevada posible dentro de su distribucion, por
lo que la opcion de moverse a zonas mas elevadas es literalmente inexistente
(Pérez-Mellado, 1982; Pérez-Mellado, 2004). Por lo tanto, es necesario conocer
su biologia térmica para poder realizar predicciones mas precisas sobre su
futuro y que nos sirvan para disefiar las medidas de conservacion que puedan

evitar su extincion.

El objetivo del presente capitulo es abordar la biologia térmica de otra de
las especies del género Iberolacerta, 1. monticola, que todavia permanece poco
conocida. Para ello hemos estudiado una poblacion de la subespecie nominal, I.
monticola monticola (Boulenguer, 1905) de la Serra da Estrela, en Portugal. Hemos
evaluado la ecologia térmica de la especie al completo con el protocolo de Hertz
(Hertz et al., 1993) y hemos estudiado la estructura del habitat en el que vive

este lacértido.
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8.2. Material y métodos

8.2.1. Especie y zona de estudio

La lagartija serrana, Iberolacerta monticola (Boulenguer, 1905) es endémica
de la Peninsula Ibérica. Actualmente, se consideran dos subespecies: Iberolacerta
monticola cantabrica (Mertens, 1929) en la Cordillera Cantdbrica y Galicia
(Carranza et al., 2004; Remoén et al., 2013), e Iberolacerta monticola monticola
(Boulenguer, 1905) en la Serra da Estrela, en Portugal (Pérez-Mellado, 1982;
Carranza et al., 2004; Crochet et al., 2004). En la Serra da Estrela, 1. monticola
monticola habita entre los 1500 m y los 1993 m en el pico de A Torre, que es el
mas alto de Portugal (Pérez-Mellado, 1997). Es una especie insectivora y
heliotérmica, como el resto de especies del género Iberolacerta, y se conocen
algunos datos de temperaturas, aunque no se ha estudiado la termorregulacién
en profundidad (Pérez-Mellado, 1982; Argiiello y Salvador, 1988; Bauwens et
al., 1995).

El estudio se llevo a cabo en una zona de la Serra da Estrela conocida
como Fonte dos Peris (Manteigas, Portugal). Esta sierra es la parte mas
occidental del Sistema Central y forma parte del Parque Natural de Serra da
Estrela, con el punto mas alto de Portugal, en un altiplano conocido como A
Torre (1993 m). La zona de Fonte dos Periis se halla a unos 4 km de A Torre, a
1800 m de altitud. La zona de estudio consta de numerosas lagunas glaciares,
canchales y grandes formaciones rocosas graniticas (Figura 8.1). Ademas, se
encuentra dentro del piso oromediterrdneo, con vegetacion escasa, formada por
gramineas, piornos (Cytisus spp.) y otras especies arbustivas como el enebro

rastrero (Juniperus communis subsp. nana).
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Figura 8.1. En la imagen superior izquierda se observa un macho adulto de Iberolacerta monticola de la zona
de estudio. En la imagen superior derecha y en la imagen inferior se observa la zona de estudio, en la Serra
da Estrela, en el enclave conocido como Fonte dos Periis (Manteigas, Portugal).

8.2.2. Obtencion de datos de biologia térmica

8.2.2.1. Temperaturas corporales (T»)

El estudio de temperaturas corporales de I. monticola se llevé a cabo en
julio de 2012. Las temperaturas corporales se midieron dentro del periodo de
actividad diario de las lagartijas, entre las 0800 y las 1600 GMT, de forma
simultanea al registro de temperaturas operativas. Durante este periodo, se
midieron 43 individuos adultos de I. monticola, 27 machos y 16 hembras.

También se midieron las temperaturas del sustrato y del aire en el momento y
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lugar de la captura, asi como los datos adicionales que se especifican en el

Capitulo 2.

8.2.2.2. Temperaturas operativas (Te)

El registro de temperaturas operativas se realizo en la misma zona y de
manera simultdnea a la toma de temperaturas corporales, durante todo el
periodo de actividad de las lagartijas. Se obtuvieron un total de 4499 Te, en una
muestra aleatoria de los microhdbitats disponibles para las lagartijas: (1) bajo
roca, (2) roca plana en sombra, (3) hierba en sombra, (4) hierba en sol total, (5) roca
plana en sol total, (6) roca orientada al oeste en sol total, (7) roca orientada al norte en

sol total, y (8) roca orientada al sur en sol total. Ver mas detalles en el Capitulo 2.

8.2.2.3. Rango de temperaturas preferidas (PTR)

Para obtener las temperaturas seleccionadas de I. monticola, se capturaron
24 individuos adultos (12 machos y 12 hembras) en julio de 2012, en la misma
zona de estudio. El estudio en gradiente térmico se realizd entre las 0800 y las
1600 GMT, que coincide con el periodo de actividad observado en los
individuos en el campo. Se obtuvieron un total de 150 valores de temperaturas
seleccionadas en gradiente térmico (Tst), de las que calculamos el 50% de los
valores centrales como rango de temperaturas preferidas (PTR) o rango set-point

(Hertz et al., 1993). Ver mas detalles en el Capitulo 2.

238 - Biologia térmica de Iberolacerta monticola enla Serra da Estrela (Portugal)



8.2.2.4. Disponibilidad de microhabitats

Para cuantificar la heterogeneidad espacial del habitat, se realizaron 15
transectos lineales en la zona Fonte dos Periis en la Serra da Estrela durante las
mismas fechas del estudio de campo, todos ellos de 25 m de longitud. Ademas,
se cuantificé la heterogeneidad térmica del habitat como la desviacion tipica de
las temperaturas operativas medias de los data logger. Ver mas detalles en el

Capitulo 2.

8.2.3. Analisis de datos

Se calcularon la eficacia de termorregulacion (E) y los indices de calidad
térmica del hébitat (d,) y de exactitud de termorregulacion (d,,) para Iberolacerta
monticola en la Serra da Estrela a 1800 m (ver detalles en el Capitulo 1). Los
analisis estadisticos se realizaron mediante pruebas paramétricas si se cumplian
las condiciones de normalidad y homogeneidad de varianzas, y mediante
pruebas no paramétricas cuando no era asi (Sokal y Rohlf, 1995; Crawley, 2007).
Las comparaciones pareadas a posteriori del test de Kruskal-Wallis, llamadas
pruebas de Nemenyi, se realizaron con el paquete PMCMR (Pohlert, 2014) de R,

version 3.1.3 (R Core Team, 2015). Ver mas detalles en el Capitulo 2.

8.3. RESULTADOS

En los individuos adultos de I. monticola estudiados, la LCC es

significativamente superior en las hembras (machos: 62.75 + 1.27 mm, N = 26;
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hembras: 69.32 + 1.08 mm, N = 16; ANOVA de una via, F1,40=12.892, p = 0.001).
Sin embargo, el peso no varia por sexos (machos: 6.37 + 0.44 g, N = 26; hembras:

6.67 +0.24 g, N = 16; test U de Mann-Whitney, U = 157.00, p = 0.186).

El rango de temperaturas preferidas (PTR) va de 29.80 a 31.60 °C. No hay
diferencias en las temperaturas seleccionadas entre sexos (machos: T, = 30.80 +
0.08 °C, N = 40; hembras: Ty, = 30.74 + 0.09 °C, N = 41; ANOVA de una via, Fi1,7
=0.298, p = 0.587).

Las temperaturas corporales son similares entre machos y hembras
(machos: T, = 30.31 + 0.42 °C, N = 26; hembras: T}, = 29.69 + 0.49 °C; ANOVA de
una via, F1,40=0.876, p = 0.355). Las temperaturas del aire son también similares
entre sexos (ANOVA de una via, F1, 40 = 0.084, p = 0.774), asi como las del
sustrato (ANOVA de una via, F1, 40 = 0.953 p = 0.335; Tabla 8.1). Existe una
correlacion significativa entre la temperatura corporal de 1. monticola y la del
aire (r = 0.420, p = 0.003, N = 43). Sin embargo, el ajuste de la recta de regresion
es pobre (R?= 0.176, Figura 8.2), por lo que la relacion lineal con la temperatura
del aire explica muy poco la variabilidad de la temperatura corporal. La
correlacion de la temperatura corporal con la temperatura del sustrato es
mucho mayor (r = 0.782, p < 0.0001, N = 43) y el poder explicativo de la recta de

regresion es relativamente bueno (R?= 0.611, Figura 8.2).

Tabla 8.1. Temperaturas corporales (Tv), del aire (Ta) y del sustrato (Ts) para machos y hembras de
Iberolacerta monticola. Temperatura media + SE.

Machos Hembras Global

To 30.31+042 29.69+0.49 30.00+0.32
Ta 2458+0.53 24.82+0.59 24.66+0.38
Ts 28.74+0.69 27.76+0.61 28.31+0.48
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La zona de estudio de I. monticola se compone de microhdbitats que
ofrecen diferentes temperaturas operativas (test de Kruskal-Wallis, N = 4499, g.1.
=7, H=1109.80, p <0.0001). La heterogeneidad térmica del habitat es de 7.54 °C
(N = 20). El microhabitat bajo roca en sombra ofrece temperaturas operativas
inferiores al resto (Tabla 8.2). El de roca plana en sombra es similar al de hierba en
sombra, y los de roca en sol total son similares entre si (Tabla 8.2), ofreciendo las
temperaturas operativas mas elevadas. En cuanto a su heterogeneidad espacial,
en la tabla 83 se describe la frecuencia y cobertura de los diferentes
microhabitats. El habitat de I. monticola en la Serra da Estrela se compone de
grandes bloques de roca y losas de granito, junto a arbustos, que incluyen como

especie predominante al enebro rastrero (Tabla 8.3).
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T T T T T T T T T
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Figura 8.2. Rectas de regresion de la temperatura corporal (Tv) de Iberolacerta monticola con la temperatura
del aire (Tz) y la del sustrato (Ts) durante verano en la Serra da Estrela (Portugal).

El indice de calidad térmica del habitat en la zona de estudio es de 7.60 +
0.02 °C. El indice de exactitud de termorregulacion de 1. monticola es de 1.09 +

0.01 °C y el indice de eficacia de termorregulacion es de 0.85 + 0.002 (Figura 8.4).
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Figura 8.3. Temperaturas operativas disponibles para Iberolacerta monticola a lo largo del dia. Las lineas
punteadas delimitan en rango de temperaturas preferidas de I. monticola (29.80 - 31.60 °C).

Tabla 8.2. P-valores de las comparaciones pareadas a posteriori del andlisis de las temperaturas operativas
de los diferentes microhabitats de la zona de estudio de Iberolacerta monticola en la Serra da Estrela.

Bajo Roca Hierba Hierba Roca Roca Roca Roca sur
roca SR plana SR ST plana  oeste ST norte ST ST
SR ST

Bajo roca SR - <0.0001  <0.0001  <0.0001  <0.0001  <0.0001  <0.0001  <0.0001
Roca plana SR <0.0001 - 1.000 <0.0001  <0.0001  <0.0001  <0.0001  <0.0001
Hierba SR <0.0001 1.000 - <0.0001  <0.0001  <0.0001  <0.0001  <0.0001
Hierba ST <0.0001  <0.0001  <0.0001 - 0.002 0.025 0.023 0.032
Rocaplana ST  <0.0001  <0.0001  <0.0001 0.002 - 1.000 1.000 1.000
Rocaoeste ST ~ <0.0001  <0.0001  <0.0001 0.025 1.000 - 1.000 1.000
Rocanorte ST  <0.0001  <0.0001  <0.0001 0.023 1.000 1.000 - 1.000
Roca sur ST <0.0001  <0.0001  <0.0001 0.032 1.000 1.000 1.000 -
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Tabla 8.3. Estructura del habitat de Iberolacerta monticola en la Serra da Estrela. Se muestra el % medio de los
15 transectos realizados en la zona (SE), tanto de la cobertura como de la frecuencia de aparicién de cada

tipo de microhabitat.

Losa

Rocas Rocas

grandes pequeiias

Grava Tierra

Herbaceas

altas

Hierba

baja

Arbustos

Cobertura  19.84%
(4.52)
Frecuencia 16.97%

(1.99)

2681%  5.48%
2.79) (1.39)
19.42%  7.10%
(1.67) (1.63)

3.65%  2.61%
(1.36) (0.86)
527%  5.76%

(192)  (1.53)

4.64%
(1.03)
6.82%
(1.18)

16.67%
(2.94)
24.48%
(2.33)
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(2.99)
14.18%
(1.99)
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Figura 8.4. (A) Temperaturas seleccionadas por Iberolacerta monticola en gradiente térmico de laboratorio,

(B) temperaturas corporales de actividad, (C) temperaturas operativas disponibles en la zona de estudio.
Las lineas continuas gruesas delimitan el 50% PTR (29.80 —31.60 °C) y las lineas discontinuas delimita el
80% PTR (28.60 — 32.19 °C) de I. monticola.
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8.4. Discusion

La lagartija serrana de la Serra da Estrela es una especialista en
temperaturas bajas, con un rango de temperaturas preferidas de entre 29.80 y
31.60 °C, calculando el rango de temperaturas preferidas al 50%, por lo que su
precision es de 1.8 °C, un valor intermedio con respecto a las otras especies de

género Iberolacerta (ver Tabla 9.1 del Capitulo 9).

El habitat de la Serra da Estrela estd formado por losas y grandes bloques
de roca, intercalados con arbustos y herbaceas, con una disposicion similar al
habitat de Iberolacerta cyreni en el Sistema Central espanol (Pérez-Mellado, 1982;
Carrascal et al., 1992; Monasterio et al., 2010a). Su heterogeneidad térmica es
elevada (7.54 °C) y la calidad térmica del habitat es de las mejores encontradas
en el género Iberolacerta, incluso mayor que la encontrada en I. cyreni en la
Sierra de Gredos (Capitulo 4). Por lo tanto, podemos afirmar que el héabitat de L.
monticola en la Serra da Estrela tiene la suficiente heterogeneidad espacial y
térmica, al menos con las condiciones climaticas actuales, para facilitar a estas
lagartijas una correcta regulacion de su temperatura corporal (Goller et al., 2014;
Sears y Angilletta, 2015). La eficacia de termorregulacion de la lagartija serrana
es de 0.85, lo que indica que es una excelente termorreguladora, siendo un valor

medio dentro del género Iberolacerta.

La relacion entre la temperatura corporal y la del sustrato es mayor en I.
monticola que en el resto de especies del género, mientras que la relacion con la
temperatura del aire es bastante débil. Por lo tanto, los resultados indican que la
lagartija serrana utiliza en gran medida la tigmotermia, esto es, la conduccion
desde el sustrato, como mecanismo de obtencién de calor. Se sabe que los
lacértidos son capaces de seleccionar la opcion de termorregulacion que les

proporcione una tasa de calentamiento mads elevada (Belliure y Carrascal, 2002).
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El habitat de 1. monticola en la sierra da Estrela estd formado por roca en mas de
un 50% de su superficie. Por lo tanto, no es de extranar que las lagartijas saquen
partido del calor que acumulan los sustratos rocosos para termorregularse mas
rapido al complementar la heliotermia con la tigmotermia, minimizando
cualquier coste de termorregulacion al poder adquirir el calor necesario para su

correcto rendimiento fisiologico mas rapidamente.

En definitiva, al ser una especialista de bajas temperaturas y vivir en la
zona cacuminal de su distribucidn, tiene un futuro poco halagiiefio segun las
previsiones del cambio climatico para este siglo (Berg et al., 2010; Carvalho et al.,
2010; Huey et al. 2012). De cualquier manera, I. monticola tiene una gran
capacidad para termorregularse y es posible que sea capaz de adaptar su
comportamiento de termorregulacion para contrarrestar el impacto del cambio
climatico mediante el efecto Bogert (Kearney et al, 2009), como se ha
demostrado en I. cyreni (Capitulo 4). De cualquier modo, si queremos evitar la
extincion de esta lagartija de alta montafia, deberian de tenerse en cuenta estos
aspectos relativos a la biologia térmica para que las acciones de conservacion
del Parque Natural da Serra da Estrela vayan encaminadas a preservar su habitat
actual, ya que estas lagartijas carecen de la posibilidad para moverse a zonas de

mayor altitud.
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Capitulo 9
Discusion
general







Con respecto a los efectos del cambio climdtico, tenemos mucho que aprender y

poco tiempo para hacerlo (Huey et al. 2012)

El primer objetivo general de la tesis consistia en situar a las especies del
género Iberolacerta dentro de la dimension de la sensibilidad térmica (Capitulo
1; Figura 1.1). Para ello, hasta que contemos con estudios sobre normas de
reaccion térmica del rendimiento fisioldgico o de la eficacia biologica de las
especies, asumiremos que el rango de temperaturas preferidas (el PTR) refleja el
optimo fisioldgico (ver, por ejemplo, Angilletta, 2006). Normalmente, el 6ptimo
suele ser ligeramente superior al PTR (Martin y Huey, 2008), como podemos
observar para Iberolacerta cyreni, la tnica Iberolacerta para la que se ha calculado

hasta la fecha (Bauwens et al., 1995; Figura 9.1).
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Figure 9.1. Esta es la norma de reaccion térmica de Iberolacerta cyreni para la eficacia biologica. La curva se
ha obtenido de la de un especialista en temperaturas bajas publicada en Huey et al. (2012), que se ha
adaptado a los datos de las temperaturas éptimas para velocidad de carrera de I. cyreni publicados en
Bauwens et al. (1995). A esta curva se le han incorporado los siguientes datos procedentes de esta tesis: el
50% PTR (el area sombreada de rojo), la temperatura corporal media de I. cyreni hace 25 afos (linea
punteada azul), y la temperatura corporal media de I. cyreni en 2012 (linea discontinua naranja).
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De cualquier modo, a efectos comparativos, el PTR es valido para
comparar la sensibilidad térmica de las diferentes especies, ya que representa
las temperaturas Optimas que seleccionan las lagartijas cuando no tienen
ninguna restriccion ecoldgica (ver Capitulo 1). El género Iberolacerta muestra un
rango de temperaturas preferidas diferente al resto de lacértidos, ya que
selecciona temperaturas mas bajas, y ademas dentro de un rango mas estrecho
que otras especies (Tabla 9.1 y Figura 9.2). Por eso les atribuimos el calificativo
de lagartijas especialistas de temperaturas bajas o especialistas adaptadas al frio

(ver Capitulo 1).

Tabla 9.1. Rangos de temperaturas preferidas al 50% central de las temperaturas seleccionadas en
gradiente térmico (PTR 50%) y al 80% central (PTR 80%), junto con la respectiva precision de

termorregulacién que le corresponde usando ese rango.

50% PTR (°C)  Precision (°C)  80% PTR (°C) Precision (°C)

Iberolacerta cyreni 31.18 - 32.50 1.32 30.50 - 33.16 2.66
Iberolacerta galani primavera ~ 29.60 — 31.10 1.50 28.57 — 31.66 3.09
Iberolacerta galani verano 27.90 -29.70 1.80 27.40 - 30.60 3.20
Podarcis bocagei 30.10 — 34.50 4.40 28.20 - 35.85 7.65
Iberolacerta aurelioi 30.75-32.00 1.25 30.26 — 32.60 2.34
Iberolacerta bonnali 29.20 - 32.77 3.57 27.00 - 33.85 6.85
Iberolacerta monticola 29.80 - 31.60 1.80 28.60 —32.19 3.59

De entre las especies de la familia Lacertidae para las que se han
encontrado datos de temperaturas preferidas, las del género Iberolacerta son las
mas especialistas. En promedio, los representantes del género Gallotia serian los
mas generalistas, con una precision aproximada (amplitud del rango preferido)
de entre 6 y 10 °C, y temperaturas preferidas que oscilan entre los 26 y los 36 °C
(Mérquez et al., 1997; Figura 9.2). Después se encontrarian las especies del
género Podarcis, también generalistas, con una precision de entre 4.6 y 4.9 °C

(Castilla y Bauwens 1991; Bauwens et al. 1996; Monasterio et al. 2009; ver
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también resultados de P. bocagei de la presente tesis en la Tabla 9.1) y
temperaturas entre los 31.9 y los 36.8 °C, con la excepcion de P. melisellensis,
para la que se ha citado una precision de termorregulacion de 2.3 °C y un PTR
de 32.90-35.20 °C (Scheers y Van Damme, 2002). En dltimo lugar estaria el
género Psammodromus, que parece ser un especialista termofilo, con unos rangos
preferidos que van entre los 32 y los 36 °C, dependiendo de la poblacion
estudiada, y una precisiéon de entre 1.75 y 3 °C aproximadamente (Diaz et al.,

2006; Figura 9.2).

Iberolacerta cyreni
Iberolacerta aurelioi
Iberolacerta monticola
Iberolacerta galani
Iberolacerta bonnali

Dalmatolacerta oxycephala

Gallotia simonyi
Gallotia caesaris

Gallotia stehlini
Gallotia atlantica

26 28 30 32 34 36 38 40

Rango de temperaturas preferidas familia Lacertidae (°C)

Figura 9.2. Rango de temperaturas preferidas de algunas especies de la familia Lacertidae para las que se
han encontrado datos en la literatura (ver referencias en el texto) y de las especies del género Iberolacerta
estudiadas en la presente tesis.

Aparte de estos géneros, se tienen datos de Dalmatolacerta oxycephala, con
un rango de temperaturas preferidas de entre 31.1 y 34.4 °C, es decir, una
precision de 3.3 °C (Scheers y Van Damme, 2002), algo inferior a las Podarcis y
similar a la encontrada en Iberolacerta bonnali (Tabla 9.1). Seria interesante

realizar un meta-andlisis que incluya la filogenia, para estudiar si la precision

Discusion general - 251



de termorregulacion es un rasgo conservador en el género Iberolacerta como
sucede, por ejemplo, en Liolaemus (Labra et al., 2009; Rodriguez-Serrano et al.,
2009) o Anolis (e.g., Mufoz et al., 2014), o bien si existen otros factores mas
importantes que determinan si las poblaciones son especialistas adaptadas al
frio, como podrian ser las fluctuaciones diarias o estacionales de la temperatura

(Angilletta, 2009).

El género Iberolacerta lleva mas 9 m.a. viviendo en ambientes frios (ver
Capitulo 1), lo que explica su adaptacion a las temperaturas bajas. Actualmente,
estamos comprendiendo como se produce esta adaptacion evolutiva de la
tisiologia al frio (Leal y Gunderson, 2012; Munoz et al., 2014). La clave estaria en
la termorregulacion conductual, o0 mds bien en su ausencia durante las noches y
las épocas de hibernacion (Munoz et al., 2014). El comportamiento de
termorregulacion limita de forma extraordinaria la exposicion a temperaturas
extremas, en lo que se ha dado en llamar el efecto Bogert (Capitulo 4; Huey et
al., 2003). Este fendmeno se pone en practica cuando los animales estan activos,
que es cuando pueden seleccionar los microhabitats mas favorables para su
termorregulacion. Sin embargo, durante las noches y los periodos de
hibernacion, los animales han de soportar la variacion de las temperaturas
ambientales, con temperaturas muchos mas bajas que las que seleccionarian
estando activos (Leal y Gunderson, 2012; Mufoz et al.,, 2014). En esos
momentos, a las lagartijas no les quedaria otra opcidn que adaptar su fisiologia
a las condiciones ambientales (Chevin et al., 2010, Huey et al., 2012). Esta
hipdtesis se ha demostrado en, al menos, dos trabajos experimentales (Leal y
Gunderson, 2012; Munoz et al., 2014). Por un lado, Munoz et al. (2014) han
encontrado, a lo largo de un gradiente altitudinal, que las temperaturas criticas
minimas siempre son mas bajas que las que soportan las diferentes especies de
Anolis durante las noches, mientras que no se da la situacion andloga con las

temperaturas criticas maximas. Esto se debe a que durante el dia la
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termorregulacion conductual permite a las diferentes especies mantener
temperaturas calidas y similares, mientras que durante la noche las especies de
montana se ven forzadas a adaptarse a las temperaturas mas bajas (Mufioz et
al., 2014). A su vez, Leal y Gunderson (2012) han encontrado que una poblacién
de Anolis cristatellus, introducida en una zona mas fria que la de su area de
distribucién habitual, ha evolucionado a una temperatura critica minima 3 °C

por debajo de la que tenia la poblacion original, en tan sélo 35 generaciones.

Tabla 9.2. Eficacia de termorregulacién de varios lacértidos para los que existen estudios publicados, y los
datos de eficacias resultantes de la presente tesis doctoral.

Especie Fuente Estacion Altitud E

Iberolacerta aurelioi Tesis verano 2700 0.74
Dalmatolacerta oxycephala ~ Scheers y Van Damme, 2002 verano 250 0.78
Zootoca vivipara Gvozdik, 2002 verano 800 0.79
Podarcis muralis Monasterio et al. 2009 primavera y verano 1770 0.79
Iberolacerta galani Tesis verano 1500 0.80
Podarcis muralis Grbac y Bauwens, 2001 otono 10 0.81
Podarcis melisellensis Scheers y Van Damme, 2002 verano 250 0.83
Iberolacerta aurelioi Tesis verano 2400 0.83
Zootoca vivipara Gvozdik, 2002 verano 1450 0.85
Iberolacerta cyreni Tesis verano 2200 0.85
Iberolacerta monticola Tesis verano 1800 0.86
Podarcis bocagei Tesis verano 1500 0.87
Psammodromus algirus Diaz, 1997 verano 1450 0.90
Psammodromus algirus Diaz, 1997 verano 675 0.90
Podarcis hispanica Diaz et al., 1996 sin especificar 675 0.91
Psammodromus algirus Diaz et al., 2004 y 2006 primavera 675 0.91
Psammodromus algirus Diaz et al., 2004 y 2006 verano 675 0.92
Podarcis muralis Monasterio et al. 2009 primavera y verano 1770 0.92
Iberolacerta galani Tesis primavera 1500 0.93
Iberolacerta bonnali Tesis verano 2200 0.95
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El segundo objetivo principal de la tesis consistia en situar a las especies
del género Iberolacerta en la otra dimension de la biologia térmica: la capacidad
de termorregulacion (Capitulo 1; Figura 1.1). Probablemente todos los
miembros de la familia Lacertidae cuenten con una gran capacidad para
termorregularse con gran eficacia (ver Capitulo 3 y Castilla et al., 1999). Desde
luego, esto es asi para las especies para las que se poseen datos, sin que
aparezca ninguna tendencia clara por la altitud o la estacionalidad. Las especies
del género Iberolacerta logran eficacias de termorregulacion variadas dentro de

las especies de lacértidos que se han estudiado (Tabla 9.2).

Tabla 9.3. Calidad térmica del hdbitat (d,), exactitud de termorregulacién (d,) y eficacia de

termorregulacién de las especies estudiadas del género Iberolacerta.
de (°C) d, (°C) E
Iberolacerta cyreni (N=40) 9.96 +0.02 1.44+0.02 0.85+0.003

Iberolacerta galani primavera (N=26) 10.99 + 0.05 0.93 +0.03 0.92 +0.002
Iberolacerta galani verano (N=76) 9.36 £ 0.03 1.88 +0.02 0.80 + 0.002
Iberolacerta aurelioi esqui (N=19) 7.44 +0.36 1.23+0.06 0.83 £ 0.004
Iberolacerta aurelioi Sanfons (N=18) 10.15+0.39 2.63 £ 0.05 0.74 £ 0.005
Iberolacerta bonnali (N=46) 7.70 +0.02 0.38 +0.01 0.95 + 0.001
Iberolacerta monticola (N=43) 7.60 +0.02 1.09+0.01 0.85 +0.002

De esta forma, I. aurelioi muestra la eficacia mds baja encontrada en la
familia Lacertidae, de 0.74, en una zona a 2700 m de altitud expuesta a fuerte
vientos (Capitulo 6). Sin embargo, la misma especie logra una eficacia de 0.83,
que supera a otras muchas especies de lacértidos, cuando se encuentra en un
canchal mas resguardado del viento (Tabla 9.3). El viento, al enfriar los
sustratos de termorregulacion, potencia el propio enfriamiento del aire para
afectar negativamente a la eficacia de termorregulacion (Capitulo 6). El indice
de exactitud de termorregulacion de las lagartijas pallaresas se duplica al

duplicarse la velocidad del viento (Tabla 9.3). También hay que destacar como
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varia la eficacia de termorregulacion de I. galani en la misma zona de estudio
entre primavera (0.93) y verano (0.80; Capitulo 5). Por lo tanto, parece claro que
las especies del género Iberolacerta tienen una gran capacidad para explotar los
recursos térmicos y maximizar la eficacia de la termorregulacion, aunque ésta
varia dependiendo de cambios en el habitat, tanto cambios estacionales como
otros cambios meteorologicos. En el caso de I. aurelioi se observa como las
condiciones desfavorables del habitat, debidas al viento (Capitulo 6), son las
responsables de reducir la eficacia de termorregulacion en la zona de Sanfons
(Tabla 9.3). Sin embargo, en el caso de las variaciones estacionales de 1. galani, es
un cambio en las preferencias térmicas el que contribuye a que la

termorregulacion sea mas eficaz en cada estacion (Capitulo 5).

Para que las lagartijas puedan lograr una termorregulacion eficaz, y
manifestar el efecto Bogert con todo lo que conlleva en cuanto a beneficios
fisiologicos, la zona en la que habitan ha de ofrecer cierta variedad de
temperaturas que permita la seleccion de lugares para calentarse y enfriarse
(Suggit et al., 2011; Scheffers et al., 2014; Sears y Angilletta, 2015). Los habitats en
los que viven las especies estudiadas del género Iberolacerta estdn compuestos
por un mosaico de diferentes microhdbitats con temperaturas operativas
diferentes, que permiten a las lagartijas aprovechar su comportamiento de
termorregulacion (Figura 9.3). La diferencia entre los microhabitats que ofrecen
las temperaturas mas bajas y los que ofrecen las mas elevadas oscila entre los
3.10 °C en las Lagunas del Trampal (Avila), y los 9.12 °C de diferencia entre los
microhdbitats disponibles en el caso del Lago de La Bana (Leon) en verano

(Figura 9.3).

Hay que destacar lo parecidas que son las temperaturas corporales de las
diferentes poblaciones estudiadas de Iberolacerta (Tabla 9.4). De esta forma,
gracias a su excelente capacidad de termorregulacion, las lagartijas serranas

logran en su conjunto unas temperaturas corporales medias de entre 28.62 °C,
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en . aurelioi de Sanfons, y 30.90 °C, en 1. bonnali, logrando mantenerse entre 3 y

| |
S

9 °C por encima de la temperatura del aire (Tabla 9.4).

5.26 °C

%

Iberolacerta cyreni Iberolacerta aurelioi Iberolacerta aurelioi
Lagunas del Trampal Pista de esqui Andorra Sanfons Andorra

" L/ 1

o

-‘

W

Iberolacerta galani Iberolacerta bonnali Iberolacerta monticola
Lago de La Baia Circo de Cotatuero Serra da Estrela
Herbaceas Herbaceas Rocas Rocas
Arbustos Grava altas bajas Hojarasca Losa grandes pequefias Tierra

Figura 9.3. Composicion de los diferentes hdbitats estudiados en cuanto a la superficie que ocupa cada tipo
de microhabitat que hemos considerado relevante para la termorregulacion de las lagartijas del género
Iberolacerta, para representar la heterogeneidad espacial del habitat. En el centro de cada grafico esta
senalada la heterogeneidad térmica del mismo habitat en verano.

256 - Discusion general



como la media + SE (N), para todas las poblaciones estudiadas del género Iberolacerta.

Temperatura  Temperaturadel = Temperatura

corporal (°C) aire (°C) del sustrato (°C)
Iberolacerta cyreni 30.34 £0.34 (40) 24.90+0.40 (40)  29.83 + 0.64 (40)
Iberolacerta galani primavera  29.45+0.45 (26) 26.33+0.64 (26)  28.22+0.39 (26)

Iberolacerta galani verano
Iberolacerta aurelioi esqui

Iberolacerta aurelioi Sanfons

30.89 +0.27 (72)
30.95 +0.53 (19)
28.63 +0.64 (18)

28.22 +0.39 (72)
25.94 +0.40 (17)
24.29 +1.06 (17)

Iberolacerta bonnali

Iberolacerta monticola

30.90 + 0.28 (46)
30.00 + 0.32 (43)

21.88 +0.34 (46)
24.66 +0.38 (43)

30.55 + 0.42 (72)
34.84+0.94 (17)
29.12 +0.50 (17)
25.78 +0.59 (46)
28.31 + 0.48 (43)

Tabla 9.4. Tabla resumen con las temperaturas corporales (Tv), del aire (Ta) y del sustrato (Ts), expresadas

Tabla 9.5. Tabla resumen sobre la relacion entre las temperaturas corporales (Tv) y las temperaturas del

aire (T.) para todas las poblaciones estudiadas del género Iberolacerta. Coeficientes de correlacién lineal de

Pearson (r), intercepto de la recta de regresidn, y coeficiente de regresién (f), acompanados de sus

correspondientes p-valores.

N 7 To-Ta intercepto B
Iberolacerta cyreni 40 0.505 p<0.0001 19.78 0.42 p<0.0001
Iberolacerta galani primavera 26 0.366 p=0.047 23.26 0.24 p=0.094
Iberolacerta galani verano 79 0.500 p<0.0001 21.26 0.34 p<0.0001
Iberolacerta aurelioi esqui 17 -0.382 p=0.065 44.67 -0.52 p=0.131
Iberolacerta aurelioi Sanfons 17 -0.147 p=0.287 31.00 -0.09 p=0.574
Iberolacerta bonnali 46 0.306 p=0.019 25.40 0.25 p=0.038
Iberolacerta monticola 43 0.420 p=0.003 21.45 0.35 p=0.005

En cuanto a la relacion entre las temperaturas corporales y las del

sustrato, hay que destacar la gran capacidad de adquirir calor por tigmotermia,

(esto es, por conduccion desde el sustrato) que muestran algunas poblaciones,

sobre todo 1. monticola en verano e I. galani durante la primavera (Tabla 9.6).
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Tabla 9.6. Tabla resumen sobre la relacion entre las temperaturas corporales (Tv) y las temperaturas del
sustrato (Ts) para todas las poblaciones estudiadas del género Iberolacerta. Coeficientes de correlacion lineal
de Pearson (r), intercepto de la recta de regresion, y coeficiente de regresiéon (), acompanados de sus
correspondientes p-valores.

N 7 Tv-Ts Intercepto B
Iberolacerta cyreni 40 0.605 p<0.0001 20.72 0.32 p<0.0001
Iberolacerta galani primavera 26 0.730 p<0.0001 16.05 0.47 p<0.0001
Iberolacerta galani verano 79 0.698 p<0.0001 17.20 0.45 p<0.0001
Iberolacerta aurelioi esqui 17 0.277 p=0.141 25.30 0.16 p=0.282
Iberolacerta aurelioi Sanfons 17 0.635 p=0.003 4.36 0.84 p=0.006
Iberolacerta bonnali 46 0.440 p=0.001 25.42 0.21 p=0.002
Iberolacerta monticola 43 0.782 p<0.0001 15.34 0.52 p<0.0001

El cambio climatico ya ha producido diversos impactos en la fauna y la
flora a nivel mundial (Parmesan, 2006, Charmantier et al., 2008; Logan et al.,
2013; Kaspari et al., 2015). Las especies polares y las de montafia son las mas
vulnerables, y son los primeros grupos donde ya se han empezado a registrar
extinciones (Parmesan, 2006; Huey et al., 2012). Su impacto futuro en los seres
vivos dependera tanto de la biologia de los organismos y de sus interacciones
(Huey et al., 2012; Gunderson y Leal, 2012), como de la respuesta que tengamos
los humanos en cuanto a minimizar las actividades contaminantes y acertar con
el esfuerzo que dediquemos a las acciones de conservacion (Solomon et al., 2007;
Diffenbaugh y Field, 2013). Por lo tanto, es de suma importancia establecer la
vulnerabilidad de las especies ante el cambio climatico para poder priorizar las
medidas de conservacion (Pacifici et al., 2015). El IPCC define la vulnerabilidad
al cambio climatico como la “predisposicion a ser afectado negativamente por el
cambio climatico” (IPCC, 2014), incluso se ha desarrollado un indice de

vulnerabilidad para evaluar el nivel que tiene cada especie (Young et al., 2012).

De cualquier manera, la tendencia al rdpido aumento de temperatura

parece que se va a mantener, incluso en los escenarios de mayor sostenibilidad
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ambiental (Kovacs et al., 2014). Por lo tanto, para evitar la extincién de las
especies de ectotermos es necesario que empecemos a tener en cuenta su
biologia térmica y las caracteristicas térmicas de los habitats, para adecuar
cuanto antes las acciones de conservacion a mitigar los impactos del
calentamiento global (Aratjo et al., 2011; Dawson et al., 2011). En Europa, las
montanas ibéricas en las que habitan las especies del género Iberolacerta son
unas de las zonas con mayor biodiversidad en reptiles endémicos, y que a la
vez se hallan mds expuestas en un futuro a extremos térmico (Figura 9.5; Araudjo
et al., 2006, Nogués-Bravo et al., 2008; Maiorano et al., 2013; Ceia-Hasse et al.,
2014). Ademas, hay que tener muy en cuenta el llamado “efecto cascada”: el
impacto del cambio climatico sobre cualquier especie de un ecosistema puede
descompensar todas las interacciones entre especies. Por ejemplo, si los
artropodos de los que se alimentan las lagartijas adelantasen su pico de
actividad estival y éste dejase de coincidir con la época de reproduccion, que es
cuando las lagartijas necesitan mds recursos troficos, esa pérdida de
sincronizacion fenologica podria derivar en una disminucion de la eficacia
bioldgica de las lagartijas, que a su vez podria repercutir en los depredadores
de éstas. Estos desajustes producidos por el cambio en el clima en las
interacciones entre especies pueden alterar gravemente las dindmicas de las
comunidades, y parecen ser los impactos mas frecuentes en la literatura
cientifica sobre cambio climatico, por lo que no se deben de ignorar (Ockendon

et al., 2014).

Respecto a las especies adaptadas al frio, como las del género Iberolacerta,
es probable que el calentamiento global les beneficie durante unos anos. En
Zootoca vivipara, se ha documentado un impacto positivo del calentamiento
global en el tamafio corporal y la reproduccion (Chamaillé-Jammes et al., 2006),
a la vez que ha aumentado en la proporcion de individuos mas melanizados

(Lepetz et al., 2009), aunque la capacidad de dispersion de los juveniles de la
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especie ha disminuido (Massot et al., 2008). En la figura 9.1 se puede observar
cdmo el aumento de las temperaturas corporales que se ha producido en L
cyreni entre 1983 y 2012 lleva asociado un aumento de la eficacia bioldgica,
segun su norma de reaccion térmica teorica (Bauwens et al., 1995). Sin embargo,
las normas de reaccién térmica de los ectotermos estan sesgadas hacia la
izquierda (Figura 9.1; Angilletta, 2006; Martin y Huey, 2008). Esto conlleva una
propiedad matematica, conocida como la desigualdad de Jensen, que se traduce
en que el desplome del rendimiento una vez que se sobrepasa la temperatura
Optima es drastico. Ademas, este desplome es mayor cuanto mas especialista es

un animal (Figura 9.4; Martin y Huey, 2008; Huey et al., 2012).

>
=

Fitness relativo
Fitness relativo

pesssssnsnnnnnhonnuns

Temperatura corporal (°C) Temperatura corporal (°C)

Figura 9.4. Curvas tedricas de la norma de reaccion térmica de la eficacia bioldgica o fitness de un
ectotermo especialista (A) y uno mds generalista (B) (obtenidas de Huey ef al., 2012). Debido a la
propiedad conocida como desigualdad de Jensen, el cambio en el fitness ante el mismo aumento de las
temperaturas corporales es diferente si el incremento se produce antes de haber llegado al éptimo térmico
que si se produce después. Con un incremento de la temperatura corporal antes de haber llegado al
optimo térmico (desde la linea azul oscura hasta la azul clara), el fitness aumenta, y ese aumento es mayor
en los especialistas (A) que en los generalistas (B). Sin embargo, como las curvas estdn sesgadas hacia la
izquierda, si ese mismo incremento de la temperatura corporal se produce una vez que se ha sobrepasado
el 6ptimo (desde la linea azul clara a la roja), la disminucién en el fitness es mayor que lo que fue el
incremento, y mds drdstico atn para los animales especialistas (A) que para los generalistas (B).

Esta propiedad de las normas de reaccién térmica conlleva un peligro
anadido para las lagartijas del género Iberolacerta, con el aumento de las

temperaturas debido al cambio climatico. En la curva de I. cyreni se observa que
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un aumento medio de las temperaturas corporales de 5 °C llegaria al 6ptimo de
eficacia bioldgica, de manera que cualquier aumento a partir de ahi supondria
un gran desplome de la eficacia bioldgica que podria llevar a la extincion de la

especie (Figura 9.1).

En el Capitulo 4 hemos demostrado empiricamente como I. cyreni
aprovecha su comportamiento de termorregulacion para que el aumento de sus
temperaturas corporales no sea tan grande como el aumento de las
temperaturas ambientales, esto es, manifiesta el efecto Bogert. Este efecto Bogert
puede seguir protegiendo a las lagartijas de montana durante un tiempo, pero
habria un momento en el que, sencillamente, las temperaturas operativas
inferiores disponibles en el habitat ya serian demasiado elevadas como para
permitir un rendimiento correcto de las funciones fisioldgicas, y, en ultima

instancia, de la eficacia bioldgica (Huey et al., 2012).

Riqueza de especies

[C1<60%

[160% - 70%

[ 70% - 80%

I 80% - 90%

B > 90%

Elevado riesgo de exposicion a
eventos climaticos extremos

—+ e 0 1,000 2,000

Figura 9.5. En este mapa de Maiorano et al. (2013) se puede ver como los habitats de Iberolacerta se
encuentran entre los prioritarios a conservar de toda Europa, ya que son areas con un gran nimero de
especies endémicas o hotspots y ala vez sufren un gran riesgo de exposicion a eventos climaticos extremos
segtin todos los escenarios de cambio climatico (Maiorano et al., 2013).
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En un estudio especifico sobre los efectos de cambio climatico en anfibios
y reptiles de la Peninsula Ibérica se predice que, incluso en el mejor de los
escenarios de reduccion de emisidn de gases invernadero, 1. aranica, 1. bonnali e
I. aurelioi habran perdido todo su habitat favorable en 2020, I. monticola antes de
2050, e I. cyreni antes de 2080 (Carvalho et al., 2010). En ese trabajo se tuvieron
en cuenta las condiciones generales de los habitats, y no las condiciones
particulares de los microhdbitats que los componen, a la escala que afecta a las
lagartijas, por lo que es probable que el efecto Bogert mejore esas previsiones,
permitiendo mas tiempo de condiciones favorables que el obtenido en este tipo
de estudios, para las especies que se termorregulan de manera eficaz. Otra
prediccion en las montanas mediterraneas pronostica un aumento de entre 1.4 y
5.18 °C para 2085, acompanado de un fuerte aumento de la sequia (Nogués-
Bravo et al., 2008). La prediccion de aumento global para el planeta es de 4.3 °C
en 2010 (Pacifici et al., 2015). Todo apunta a que el riesgo de extincion a lo largo
del siglo XXI es muy elevado para estas especies de alta montana del género

Iberolacerta.

Cuando llegase el momento de que las temperaturas ambientales solo
permitiesen obtener temperaturas superiores al Optimo, los ectotermos
adaptados al frio sélo tendrian dos opciones para evitar la extincion: (1) migrar
a areas térmicamente adecuadas, y (2) adaptarse a las nuevas condiciones mas
calidas (Berg et al., 2010; Gunderson y Stillman, 2015). Muchas especies ya han
migrado hacia zonas mas frias (Chen et al., 2011). El problema con las especies
de Iberolacerta es que viven en las cumbres de las montafas, aisladas de otras
poblaciones por tierras mas bajas y calidas que no les son favorables, por lo que
no tienen donde migrar cuando las temperaturas de sus habitats les fuercen a
mantener temperaturas corporales que superen sus dptimos fisiologicos (Berg et
al., 2010). Por lo tanto, tendrian que adaptarse a las nuevas condiciones mas

calidas, o se extinguirian. El problema es que la plasticidad fenotipica y la
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evolucion de los limites térmicos maximos son muy lentas y es poco probable
que se adecten al ritmo de calentamiento global que se espera durante este
siglo (Huey et al., 2012; Gunderson y Stillman, 2015). Este lento patron de
adaptacion de las temperaturas criticas maximas parece ser global en los
diferentes taxones animales, sobre todo en los terrestres (Gunderson y Stillman,
2015) y ya se ha demostrado en algunos reptiles como los Anolis (Mufioz et al.,
2014), por lo que podemos suponer que probablemente sera similar en el género
Iberolacerta. Por lo tanto, el comportamiento, y en concreto el efecto Bogert, es
un “arma de doble filo”, que permite a las lagartijas sufrir menos variaciones
térmicas mientras estan activas, maximizando asi su rendimiento fisiologico,
pero que a la vez ralentiza la evolucion de los limites térmicos superiores, como
las temperaturas criticas maximas, lo que puede convertirse en una fuerte
restriccion para la supervivencia de los ectotermos termorreguladores ante un
panorama de calentamiento global continuado (Martin y Huey, 2008;
Gunderson y Stillman, 2015). Ademas, aunque los adultos contrarresten
eficazmente el efecto del calentamiento global gracias al efecto Bogert, los
huevos seguirian expuestos al aumento de las temperaturas, ya que la
termorregulacion de las puestas por parte de las madres, aunque existe (e.g.
Shine, 2012), tendria un efecto limitado en especies ovoviviparas (ver una

discusién en Huey y Tewksbury, 2009).

Las Iberolacerta no se adaptaron a las temperaturas mas elevadas después
de las glaciaciones pasadas, si no que fueron quedando relegadas a las
montafas segun el terreno en el que habitaban se iba volviendo mas calido
(Carranza et al., 2004; Crochet et al., 2004; Mouret et al., 2011). Esto hace pensar
que si en el pasado no se adaptaron al aumento de las temperaturas
ambientales, dificilmente van a conseguir adaptarse al calentamiento global,
que conlleva el incremento de temperatura mds rapido que hayan conocido

estas especies (Diffenbaugh y Field, 2013)
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Figura 9.6. Mapa en el que se muestra el cambio en las temperaturas de junio y agosto que se ha
experimentado entre 1951 y 2001. Mapa elaborado con la herramienta Climate Wizard (Girvetz et al., 2009).

Figura 9.7. E1 IPCC pronostica un aumento de aproximadamente 2-3 °C en las montanas ibéricas a
mediados del siglo XXI, y de mas de 4-5 °C hacia finales del siglo XXI para los meses de verano, segun las
emisiones actuales. Si pasasemos a un desarrollo sostenible, el incremento se podria reducir casi a la
mitad. Mapa elaborado con la herramienta Climate Wizard (Girvetz et al., 2009).
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Por todo ello, es evidente que hay que dedicar grandes esfuerzos en la
conservacion de estas lagartijas endémicas de alta montafia del género
Iberolacerta, evaluando la biologia térmica de las especies y las caracteristicas
térmicas de los habitats, para conservar los lugares donde existan mayores
posibilidades para evadir la extincion durante este siglo (Araujo et al., 2011;
Crossman et al., 2012; Maiorano et al., 2013). Ademas, las lagartijas serranas
habitan dreas con gran biodiversidad de endemismos, que es prioritario
proteger (Figura 9.5; Maiorano et al., 2013). Entre las medidas de conservacion
que se estan proponiendo ante el cambio climatico, lo mds tutil para estas
especies parece la proteccion absoluta de sus areas de distribucion y la creacion
y de corredores que mejoren la conectividad entre las poblaciones (Groves et al.,
2012). Ademas, es necesario profundizar en el conocimiento de su biologia
térmica, unirlo a las predicciones sobre la evolucion del clima en sus areas de
distribucidon para generar modelos de prediccion, y realizar un seguimiento de
las poblaciones que permita conocer en todo momento los impactos que se
estan produciendo sobre estas especies y sus ecosistemas, para adecuar, si fuera
necesario, futuras medidas de conservaciéon mas intervencionistas (Groves et al.,
2012). Incluso si a largo plazo no pudiéramos evitar la extincion de las lagartijas
serranas, sus habitats de alta montana serviran como refugio para otras
especies, que aumentaran su distribucion en altitud para vivir en lugares
térmicamente favorables cuando los suyos se hayan vuelto demasiado calidos,
como hicieron varias veces en el pasado las Iberolacerta. Por lo tanto, cualquier
esfuerzo de proteccidn estas zonas sera util para un gran numero de especies

como refugio climatico (Shoo et al., 2011).
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Conclusiones

El meta-andlisis ha revelado que la estacionalidad es el factor que mas
influye en los resultados de los estudios de biologia térmica de la familia
Lacertidae, seguida por el hdbitat de estudio, y por encima del tamano

corporal, la insularidad o la altitud.

Los estudios futuros habrian de tener en cuenta la variacion estacional, tanto
para estudiar en mas detalle su influencia en la ecologia de los ectotermos,
como para evitar comparaciones de resultados de biologia térmica obtenidos

en diferentes estaciones, que no serian comparables.

Las temperaturas estivales del habitat de Iberolacerta cyreni han aumentado
significativamente en mas de 4.5 °C durante 25 anos de cambio climatico.
Sin embargo, las temperaturas corporales han aumentado en menor medida

durante este periodo de tiempo.

La relacion lineal entre las temperaturas corporales de I. cyreni y las del aire
y el sustrato no han cambiado en estos 25 anos. Estos resultados suponen la

primera evidencia de un lacértido manifestando el efecto Bogert.

Iberolacerta galani modifica sus preferencias térmicas entre primavera y
verano, de manera que este cambio en el rango optimo de temperaturas
contribuye significativamente a aumentar su eficacia de termorregulacion en

ambas estaciones.

Iberolacerta galani y Podarcis bocagei poseen diferentes requerimientos en el
nicho térmico cuando coexisten en sintopia: la lagartija leonesa es una

especialista de temperaturas bajas, mientras que la lagartija de Bocage es
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mas generalista y prefiere temperaturas mas elevadas. Sus rangos de

temperaturas preferidas en verano no solapan.

I. galani y P. bocagei seleccionan diferentes sustratos de termorregulacion: la
lagartija leonesa prefiere grandes bloques de roca a cierta altura sobre el
suelo, mientras que la lagartija de Bocage selecciona activamente sustratos
de tierra y hojarasca, evitando ambas los sustratos herbaceos. Ambas logran
eficacias de termorregulacion excelentes, por lo que parece que el reparto de

recursos térmicos evitaria la competencia.

El viento limita significativamente la termorregulacion de las lagartijas,
como se ha demostrado en I. aurelioi. Por lo tanto, es un factor importante
que ha de considerarse al llevar a cabo las evaluaciones de impacto

ambiental de las estaciones de esqui que ocupan el habitat de esta especie.

Las cinco especies del género Iberolacerta son especialistas en temperaturas
bajas. Esta caracteristica es muy importante de cara al efecto que el
calentamiento global pueda tener sobre las lagartijas serranas, ya que cuanto
mas especialista es un ectotermo, mas decae su eficacia bioldgica cuando sus

temperaturas corporales sobrepasan el 6ptimo fisiologico.

El hecho de habitar en zonas de alta montana, donde no podrian emigrar a
lugares mas frios, unido al hecho de ser especialistas de bajas temperaturas,
convierte a estas lagartijas en uno de los grupos animales mas vulnerables

ante el cambio climatico.
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Recordar un buen momento es sentirse feliz de nuevo (Gabriela Mistral)
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