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RESUMEN

En su frase célebre, Dobzhansky propuso que “nada tiene sentido en biologia si no es a la
luz de la evolucion”. En extension para las Neurociencias, nada tiene sentido si no se mira
a través de la conducta. La lagartija de costado manchado Uta stansburiana es una espe-
cie modelo ampliamente utilizada para estudiar diversos aspectos reproductivos que han
contribuido a comprender el comportamiento de otros reptiles y vertebrados, debido a que
este saurio despliega estrategias de apareamiento determinadas genéticamente y que estan
moduladas a través de estructuras nerviosas y ejes endocrinos conservados. Ello permite es-
tablecer conexiones entre diversos grupos filogenéticos. Esta revision sintetiza los hallazgos
de algunos comportamientos en esta lagartija que derivan en estrategias reproductivas que
han contribuido al entendimiento de la evolucién de los rasgos morfolégicos y conductuales
en la seleccion sexual, y que pueden ayudar a comprender las conductas reproductivas
observadas en otros grupos de vertebrados.

ABSTRACT

In his famous phrase, Dobzhansky said "nothing in biology makes sense except in the
light of evolution". By extension, in Neurosciences it could be interpreted as "nothing in
neurosciences makes sense except in the light of behavior". The side blotched lizard Uta
stansburiana has been widely used as a model organism to understand variation in repro-
ductive strategies, which has greatly contributed to enrich the debate on the genetic basis
of behavior and its consequences on the evolution of populations. Moreover, researching of
Uta stransburiana has yielded interesting results about the modulation of behavior through
conserved neuroendocrine pathways through the species; these data allow to establish
the neuroendocrine substrate of conserved behavioral among several groups. This review
synthesizes some behaviors that have contributed to the understanding of the evolution of
morphological and behavioral traits sexual selection and can help to understand reproduc-
tive behavior observed in other vertebrate groups.

INTRODUCCION

El interés por el comportamiento animal surgi6 por las llamativas manifes-
taciones que se pueden observar en la naturaleza, asi como por las ventajas
de aprender y comprender la conducta de los animales domésticos.

El estudio cientifico del comportamiento animal (Etologia), en su am-
biente natural o en cautiverio, se remonta a las observaciones realizadas
por Aristételes hace mas de 2 000 anos. Posteriormente, éste recibié espe-
cial atencién por Darwin, quien asumia que la supervivencia y reproduccion
de los individuos se basan en adaptaciones que integran aspectos morfolo-
gicos, fisiolégicos y conductuales [1, 2].

El estudio sistematico del comportamiento animal inici6é con la descrip-
cion minuciosa de catalogos de comportamientos exhibidos por los organis-
mos (etograma). Tinbergen, uno de los padres de la Etologia, propuso que
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ésta debia responder a cuatro premisas basicas:1) los
mecanismos responsables de la conducta, 2) el desa-
rrollo ontogénico, 3) la historia evolutiva y 4) la fun-
cién adaptativa [1, 2].

Recientemente, las investigaciones en Etologia han
sido aplicadas a las poblaciones silvestres contribu-
yendo a mejorar los programas de manejo y conserva-
cion de especies amenazadas o en peligro de extincion,
esto a través de la integracion del estudio de las bases
neuroendocrinas del comportamiento reproductivo y
su relacion con el ambiente [2].

Se postula que algunos comportamientos consi-
derados exclusivos de los mamiferos estan presentes
desde los reptiles, por ello este grupo es ideal como
modelo para el estudio de la evoluciéon de los mecanis-
mos que gobiernan el comportamiento de algunos ver-
tebrados [3-6]. Los reptiles poseen una corteza cere-
bral con desarrollo incipiente pero poseen las mismas
subdivisiones que los cerebros de otros vertebrados
amniotas [7], siendo éstos los circuitos que median
el comportamiento, la receptividad y los patrones de
diferenciaciéon sexual también primitivos y que pro-
bablemente son una de las causas de su éxito repro-
ductivo [8]. Asimismo, su posicién entre peces y aves
permite comparar e identificar conductas ancestrales
comunes [9, 10]. A pesar de lo anterior, los estudios
etologicos en reptiles son escasos en comparacion con
los realizados en aves, peces y mamiferos [10].

El objetivo de este trabajo es ofrecer una breve revi-
sién de los estudios realizados sobre el comportamien-
to reproductivo de la lagartija de costado manchado
Uta stansburiana. Esta especie ha sido propuesta por
diversos investigadores como un organismo modelo,
util para entender aspectos relacionados con la de-
fensa del territorio, los mecanismos neuronales y en-
docrinos de los sistemas de apareamiento, el compor-
tamiento antidepredador, asi como la respuesta ante
cambios ambientales en los vertebrados [11-15].

Generalidades de Uta stansburiana

La lagartija de costado manchado pertenece a la fami-
lia Phrynosomatidae, exclusiva del Nuevo Mundo, y se
encuentra ampliamente distribuida en las zonas aridas
del noroeste de México y suroeste de los Estados Uni-
dos. La variabilidad genética de este saurio le ha per-
mitido la colonizacién de gran variedad de ambientes
dentro de esta region [12, 16-18]. Uta stansburiana es
un organismo robusto, de cabeza triangular y alcan-
za hasta 69 mm de longitud hocico-cloaca [19]. Este
saurio posee caracteristicas morfolégicas de interés
taxonémico, destacandose la presencia de una mancha
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negra a cado lado del cuerpo detras de la regién axilar,
asi como la presencia de un pliegue gular [16, 18, 20].

Esta especie presenta un polimorfismo sexual pro-
nunciado, es decir, la presencia de dos o mas morfos
determinados genéticamente, tanto en tamano como
en los patrones de coloracion los cuales son muy va-
riables y dependen del sustrato predominante donde
se encuentra la poblacion, el sexo, la edad y la época
de apareamiento [15, 21].

Los rasgos morfolégicos mas destacados de Uta
stansburiana estan dados por los patrones de colora-
cion dorsal, asi como por el color de la garganta, fac-
tores que estan asociados a las estrategias de aparea-
miento (las cuales se describiran mas adelante). En
los jovenes de ambos sexos, el patréon de coloracion
se caracteriza por una raya blanca dorsolateral en los
costados del cuerpo [15, 21]. Estas rayas pueden ser
intersectadas por una serie de pequeflas lineas ne-
gras o por marcas longitudinales en forma de V, que
seccionan las rayas. Los bordes de las marcas en V
son blancos; estos patrones de coloraciéon tienden a
obscurecer con la edad, haciendo dificil distinguir en-
tre jovenes y adultos. Las hembras adultas presentan
una coloracion gris-café, con pequefios puntos de co-
lor blanco y retienen los patrones de las lineas dorso-
laterales presentes en los juveniles.

Los machos adultos pierden las marcas en forma
de Vy los patrones dorsales se transforman en motea-
dos de puntos negros y blancos, presentando lineas
claras en la region dorsolateral desde la nuca hasta la
base de la cola. Estos saurios generalmente presentan
manchas color turquesa en la regiéon central y amari-
llentas en los costados; la cola exhibe tonos verdosos
y la regién gular es obscura con manchas anaranja-
das o amarillas en su regién lateral. Cuando estan en
época de reproducciéon, hembras y machos presentan
una pigmentacion anaranjada en los costados de la
cabeza, el cuello, la region gular y dorsal del cuerpo
[11, 15, 18, 22].

La presencia de diversos polimorfismos dorsales en
poblaciones de Uta stansburiana, pueden estar asocia-
dos al tipo de sustratos del habitat en el que se encuen-
tran, por lo que estos polimorfismos estan considera-
dos como una estrategia antidepredador, expresando
un alto valor adaptativo y un papel importante en la
seleccion que hace la hembra por el macho [23, 24].

Coloracion de la garganta

Uta stansburiana exhibe diferentes coloraciones en
la garganta. Estudios diversos de mapeo genético,
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cruzamientos y analisis de pedigri sugieren que es-
tos morfos estan determinados por un Unico gen con
tres alelos que es denominado Orange, Blue, Yellow
u OBY (“anaranjado, azul, amarillo”). Este sistema
tiene efectos codominantes en la expresion del color
de la garganta (tabla 1), donde o muestra cierto gra-
do de dominancia sobre y, y ambos sobre b, estando
relacionados con las estrategias reproductivas que
presentan machos y hembras de Uta stanburiana.
Asi, los genotipos homocigotos poseen colores soli-
dos y los heterocigotos poseen fenotipos intermedios,
aunque estos ultimos no se observan en las hembras
(como se describe mas adelante) [25-28].

Tabla 1.
Patrén de coloracion de la garganta en Uta stansburiana, determinado por el
sistema OBY.

Sistema OBY

Genotipo  Fenotipo de la garganta

00 Anaranjado.

o Presenta una coloraciéon amarilla con los puntos azules
Y claros y anaranjados en el margen de la garganta.

ob Posee puntos azules y anaranjados con margenes de

color ligeramente anaranjado.

yy Amarillo.

b Posee puntos amarillos alternados con puntos azules
Y menos intensos que el homocigotos bb.

bb Azul.

Para mas detalles, ver [23, 27, 29].

La expresion del color de la garganta esta deter-
minada genéticamente en hembras y machos y pue-
de estar mediada por el sistema endocrino, ya que la
coloracion anaranjada ha podido ser inducida en las
hembras por inyecciones con progesterona y en ma-
chos por testosterona. Por tanto, la relacion entre la
coloracion y el comportamiento puede estar dado por
otro alelo de un gen regulador hormonal [27].

Estrategias reproductivas de Uta stansburiana

Especies como Uta stansburiana, con amplia distribu-
cion geografica, estan sujetas a diversos factores bio-
ticos y abiédticos (incluyendo la presencia de depreda-
dores, alimento, temperatura y humedad, entre otras)
que pueden afectar su supervivencia, fecundidad, ta-
sas de incremento corporal y ciclos de actividad diaria
y estacional [15, 21, 24, 30].

En respuesta a estos factores, la especie ha desa-
rrollado una serie de estrategias reproductivas que
incluyen cambios hormonales y morfolégicos que de-
terminan comportamientos sociales y reproductivos
que ha interesado a los investigadores por el reto de
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describir los mecanismos o factores que son determi-
nantes en la seleccion que hace la hembra del ma-
cho. De esta manera, pueden explicar cuales son los
cambios que incrementan el éxito adaptativo de los
morfos y que han resultado en el éxito evolutivo de la
poblaciones [31].

¢Qué hace atractivo a los machos de Uta stanburiana a los
sentidos de la hembra?

En varias especies de reptiles, una variedad de ca-
racteristicas morfolégicas, fisiolégicas y conductuales
influyen en la habilidad de los machos para atraer al
sexo opuesto [32]. En las hembras de Uta stansburia-
na, la calidad del territorio es indispensable para las
actividades de termorregulaciéon, alimentaciéon, refu-
gio contra los depredadores, asi como para la puesta
de los huevos y la supervivencia de la descendencia.

Waldschmidt y Tracy [33] y Hews [34] sugieren que
en Uta stansburiana la seleccion del macho por un
determinado territorio esta en relaciéon con la tempe-
ratura del ambiente asi como la distribucién de los
recursos, y que ello conlleva a un mayor éxito repro-
ductivo. Sin embargo, los machos no se limitan a un
solo tipo de microhabitat debido a que la distribucion
del alimento y el de las hembras no es homogéneo, por
lo que tienden a aumentar o disminuir su territorio
en funcion de las condiciones ambientales, la dispo-
nibilidad de alimento, su condicion fisica y actividad
reproductiva [35].

Una vez que los machos seleccionan el territorio,
éste es defendido ante la invasion de otros machos.
Esta defensa produce una serie de despliegues corpo-
rales llevados a cabo por quienes disputan el territo-
rio, lo cual sugiere que les provee de informacion que
les permite valorar los costos y beneficios que entra-
na la competencia por el territorio y los recursos, asi
como la eleccion de las hembras. Se ha asumido de
ese comportamiento que es un factor que ha conduci-
do a la produccién de un dimorfismo intrasexual [36].

Los machos de Uta stansburiana despliegan tres
estrategias reproductivas asociadas a la defensa del
territorio y que son determinadas por el sistema OBY
previamente descrito. 1) Los genotipos oo, bo, yo re-
sultan en machos con garganta anaranjada que pre-
sentan mayores niveles de testosterona sistémica en
relaciéon con los machos con otro morfo (niveles aso-
ciados a una conducta agresiva, asi como mas activi-
dad y resistencia). Tal condicion les permite defender
grandes territorios que contienen varias hembras y
extenderse mas alla de su sitio natal para tratar de
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usurpar el territorio y las hembras de otros machos.
2) La presencia del alelo y, en ausencia del o, genera
dos genotipos; by, yy, que producen en los machos
fenotipos de garganta amarilla, los cuales no son te-
rritoriales. De tal suerte, varios individuos pueden
coexistir sin agresiones en una sola area, ya que se
distribuyen a lo largo de los territorios de otros ma-
chos con morfo anaranjado y azul para copular con
las hembras de éstos sin llamar la atencién de los
residentes debido a que su morfologia es similar al
de las hembras. 3) El genotipo bb produce el fenoti-
po con garganta azul. Este defiende pequefios terri-
torios, lo que le permite mayor vigilancia y control
de las hembras; ademas, tiende a distribuirse cerca
de su sitio natal para defender su territorio de otros
competidores [25, 26, 28, 31, 37].

Los niveles hormonales de testosterona y corti-
coesterona influyen en la fisiologia y comportamiento
de Uta stansburiana, siendo la testosterona el modu-
lador primario de la agresiéon y a la cual se le relaciona
con una serie de caracteristicas como el incremento
de actividad y territorialidad. Dichas caracteristicas le
confieren al macho una mayor probabilidad de éxito
reproductivo, mientras que la presencia de corticoste-
rona reduce los efectos de la testosterona, resultando
en una desventaja competitiva (al disminuir o perder
territorio, asi como el acceso a las hembras ante la
presencia de machos mas agresivos) [38, 40].

Sinervo y colaboradores [28] implantaron a ma-
chos con morfo azul y amarillo niveles de testosterona
iguales a los encontrados en los machos con morfo
anaranjado; los tltimos sufrieron un cambio en los ni-
veles de testosterona en plasma similares a los obser-
vados en los macho con morfo anaranjado, lo que se
reflej6 parcialmente en la morfologia, asi como en su
comportamiento mostrando una mayor agresividad,
actividad y resistencia. Debido a ello, tales machos ob-
tuvieron control sobre un mayor territorio al igual que
un mayor numero de hembras y, por ello, aument6 su
éxito reproductivo.

La teoria de la evolucion por seleccion natural con-
duciria a pensar que una estrategia deberia prevalecer
sobre las otras (la mas apta). Asi, se supondria que un fe-
notipo es ventajoso al permitir generar un mayor nimero
de descendientes viables y fértiles; pero, si asi fuera, ¢por
qué no todos los machos de la poblacion de Uta stansbu-
riana presentan un solo morfo?

Existen pocos ejemplos que presentan estrategias he-
redables que sean mantenidas por la selecciéon depen-
diente de frecuencias (la aptitud o eficacia biologica de
un fenotipo disminuye a medida que se hace mas comun
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en la poblacién y se incrementa a medida que se hace
menos frecuente). Esta seleccion conduce a un juego di-
namico denominado “piedra, papel o tijeras” [25, 41].

La eficacia biolégica del morfo anaranjado ultra-
dominante (piedra) disminuye al tener grandes terri-
torios que le impiden resguardar todas las hembras,
oportunidad que es aprovechada por los machos ama-
rillos para lograr aparearse (papel), aumentando asi
su frecuencia. Dicha frecuencia disminuye cuando la
frecuencia del morfo azul dominante (tijera) aumenta,
ya que, al tener un territorio menor, son mas efectivos
en el resguardo de las hembras de los machos amari-
llos. No obstante, el macho azul es ineficaz contra el
morfo anaranjado (piedra), tendiendo este tltimo nue-
vamente a la ventaja sobre los azules (tijera), renovan-
do el ciclo de frecuencias (el cual se ha estimado toma
entre 4 y 6 anos) [25, 28, 31].

Un comportamiento observado en los machos de
morfo azul (genotipo bb) es la formaciéon de socieda-
des cooperativas y altruistas para proteger sus territo-
rios, permitiendo a ambos engendrar mas crias de las
que podrian por separado; de esta forma se asegura
la persistencia de su genotipo. No obstante, un ma-
cho podria llegar a tener pocas crias o ninguna como
resultado de proteger el territorio del otro macho de
individuos con un morfo diferente. Debido a que es-
tas lagartijas tienen un ciclo de vida corto, este com-
portamiento podria resultar en el fin de la estirpe del
macho altruista. Datos de parentesco muestran que la
sociedad formada por machos con morfo azul no nece-
sariamente posee un alto grado de parentesco, demos-
trando un altruismo verdadero. Este comportamiento
esta asociado a condiciones hormonales [26].

Seleccion del macho, eleccion de la hembra

En las hembras, a diferencia de los machos, el color de
la garganta esta relacionado con dos estrategias en la
puesta de huevos. 1) Los genotipos oo, ob, oy causan
un fenotipo de garganta anaranjada; estas hembras
adoptan la estrategia r: producen un mayor numero
de huevos pequefios que necesitan poca inversiéon de
energia y muestran el mismo comportamiento agresi-
vo que los machos de morfo anaranjado, manteniendo
lejos a otras hembras de sus territorios y monopoli-
zando territorios de alta calidad [27]. 2) En los genoti-
pos yy, by, bb, las hembras adoptan la estrategia k, es
decir, ponen pocos huevos de mayor tamano [28, 42].

En las hembras no hay fenotipos intermedios debi-
do a que no expresan la coloraciéon en los costados o
alrededor de la garganta, sugiriendo que los alelos oy
b pueden ser dominantes sobre y [27].
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La estrategia reproductiva en hembras, asi como
los genotipos, es dependiente de la densidad de la po-
blacién: organismos con garganta anaranjada (estra-
tegia r) son favorecidas a bajas densidades (momento
en el cual sus crias sobreviven debido a la poca com-
petencia), mientras que a densidades altas las hem-
bras con morfo amarillo (estrategia k) poseen un alto
éxito reproductivo [43]. Esta alternancia de estrate-
gias es ciclica al igual que en los machos, sin embar-
go, es mas rapida y se cumple en un periodo de dos
afnos [27, 42, 43].

Se ha comentado previamente que los machos de
mayor tamano tienden a asegurar mejores territorios
y que estos ultimos son los mas atractivos para las
hembras [44]. Esta idea ha conducido a la evaluaciéon
de las preferencias de las hembras de manera experi-
mental; los resultados muestran que la hembra pre-
fiere el buen habitat independientemente del tama-
fio del macho. Los costos asociados a la seleccion de
machos pequenos son aminorados por los beneficios
de un territorio de calidad. No obstante, las hembras
producen un sesgo en la descendencia al engendrar
hijos con 6vulos fecundados por machos grandes e hi-
jas con huevos fecundados por machos pequenos [44].

Por otro lado, al parecer las hembras pueden al-
macenar esperma de varios machos durante los tres
meses siguientes a la inseminacion, lo que le permite
la fertilizacion péstuma en ausencia de machos, o en
caso de que la hembra vea reducido sus apareamien-
tos por pérdida de la cola a causa de los depredadores.
De acuerdo a lo previo, podria considerarse que el al-
macenamiento de esperma representa una adaptacion
antidepredador [15, 18, 31].

Se desconoce si las hembras de Uta stansburiana
promueven la competicién espermatica; lo que si se
sabe es que los machos con garganta amarilla poseen
una mayor eficacia biolégica en fertilizaciones péstu-
mas en comparacién con otros morfos, sin embargo,
son desconocidos los mecanismos que marcan esta
diferencia. Se sugiere que podria ser el resultado de
una eleccion criptica de las hembras, o una mayor
cantidad o calidad de los espermatozoides de los ma-
chos de garganta amarilla [31, 45].

Otro factor importante en el éxito reproductivo que
disminuye el tamano de la nidada esta asociado con el
almacenamiento de grasa, ya que la extraccion expe-
rimental de grasa en algunas hembras afecta el desa-
rrollo vitelogénico, generando un alto grado de atresia
folicular y bajo potencial reproductivo comparado con
las poblaciones silvestres [15].
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DISCUSION Y CONCLUSIONES

Es importante mencionar que un énfasis excesivo en
unas pocas especies ‘modelo’ puede llevarnos a igno-
rar la misma diversidad que hace interesante el estu-
dio de los reptiles. Este grupo de vertebrados presenta
varios sistemas de seleccion sexual que les coloca en
un lugar muy destacado en el analisis de la funcién de
las estrategias reproductivas alternativas y su evolu-
cion [25, 46], ademas de presentar ventajas de mani-
pulacién y mantenimiento que los hacen muy atracti-
vos a los investigadores [24, 47].

En lo general, la familia Phrynosomatidae presen-
ta una diversidad morfolégica y conductas que hace
a este grupo de lagartijas excelentes modelos para el
estudio de los rasgos que influyen en los procesos de
seleccion sexual, reproducciéon e indirectamente en la
superviviencia de los individuos y, por lo tanto, en los
procesos evolutivos [48].

La lagartija de costado manchado Uta stansburiana
ha sido objeto de estudio por mas de 100 afios. Tra-
bajos experimentales y de campo (algunos de los que
aqui han sido descritos brevemente) han permitido re-
construir parte de su historia de vida y comprender
conductas sociales y reproductivas, como la presencia
en machos de tres comportamientos encaminados a
aumentar su éxito reproductivo.

La coexistencia de varias estrategias reproductivas
ha sido descrito para otras especies de lagartijas como
Urosaurus ornatus [49, 50|, Podarcis melisellensis
[32], Lacerta schreiberi [46], entre otras, aunque no en
todos los casos las variantes morfolégicas actiian de
la misma manera. En algunas ocasiones, rasgos como
son las variaciones en color se han perdido sin tener
un efecto en su comportamiento (tal como se observa
en algunas especies de Sceloporus), sugiriendo asi que
los rasgos morfolégicos son evolutivamente indepen-
dientes del comportamiento [48].

Por otro lado, numerosos estudios han puesto de
manifiesto que el éxito de apareamiento de un macho
esta determinado por variaciones en la morfologia y la
conducta, mientras que en otros casos el éxito recae
en aquellos machos que adquieren un mayor territorio
y/o contienen calidad de recursos que las hembras
requieren para la reproduccion. Tales elementos su-
gieren que la selecciéon del macho por la hembra pue-
de estar basada en otros rasgos no relacionados a la
dominancia [25, 48, 51]. Por ejemplo, existen eviden-
cias de que excreciones femorales pueden proveer a la
hembra de informacién acerca de la salud general del
macho y que puede constituir un factor de seleccion
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(no obstante, no existen suficientes estudios al res-
pecto) [32]. Para determinar cuales rasgos promue-
ven el éxito reproductivo, éstos deben ser analizados
independientemente y posteriormente integrarlos y
ver sus interacciones y su contribucion en el com-
portamiento reproductivo.

Investigaciones recientes (como las conducidas por
Sinervo y su grupo en los ultimos afnos) han planteado
la hipétesis de que el sistema OBY esta asociado con
una serie de interacciones complejas que determinan
los comportamientos y estrategias reproductivas en
Uta stansburiana, cuya modulacion es llevada a cabo
por diferentes tipos de hormonas y neurotransmisores
regulados por el sistema hipotalamico-hipofisiario-
adrenal y gonadal.

La naturaleza de las interacciones que determinan
las estrategias reproductivas explicadas a través del
OBY son complejas y muchas de ellas atin descono-
cidas. De tal modo, con el desarrollo de nuevas técni-
cas moleculares las futuras investigaciones podrian
estar encaminadas a la identificacion de genes aso-
ciados al comportamiento y al papel de hormonas y
neurotransmisores implicados, asi como a investigar
la influencia de los estimulos del ambiente externo
(respondiendo asi las premisas basicas de la Etologia
y empleando como modelo a Uta stansburiana). Ello,
a su vez, permitira en corto y mediano plazo profun-
dizar en el conocimiento de esta especie, ya no solo
a nivel morfologico y fisiolégico sino también a nivel
genético y epigenético que en conjunto proveeran un
marco para la comprensién de la evolucién del com-
portamiento. Esto ha hecho que la lagartija de cos-
tado manchado represente una opciéon que permita,
mediante analisis que integren procesos etologicos,
hormonales y neurolégicos, entender mejor este tipo
de comportamientos y establecer asociaciones evolu-
tivas entre sus antepasados los peces y los que poda-
mos reconocer en aves y mamiferos.
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