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Caracteristicas reproductoras y procesos demograficos en una
poblacion de Gallotia caesaris (Lacertidae) de El Hierro (Islas
Canarias)
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Resumen. Numerosas poblaciones y especies insulares de lagartos de gran tamafio se han extinguido tras la
introduccién de mamiferos predadores en islas. En cambio, las especies de pequefio tamafio se muestran mas
resistentes frente a la misma perturbacién. Para la biologia de la conservacion, es interesante investigar si esto
guarda alguna relacion con el modo en que covarian las caracteristicas reproductoras y demograficas de los lagartos
con el tamario corporal. En una poblacién de G caesaris (especie insular pequefia y abundante) sujeta a predacion
por cernicalos y gatos cimarrones, la mortalidad se compensa fundamentalmente gracias a que la madurez es
temprana y a que las hembras pueden hacer varias puestas por temporada. Los efectos de una disminucién en la
fecundidad, como consecuencia de una sequia, produjeron un fuerte declive poblacional, a pesar de que el
incremento de mortalidad fue pequefio. Los individuos de mayor tamafio presentaron mayor fecundidad y
mejores capacidades de supervivencia, pero puesto que en esta especie el tamario esta limitado por un crecimiento
asint6tico, esta débilmente correlacionado con la edad, y que la esperanza de vida es pequeiia, la seleccién natural
debe actuar a favor de los individuos que maduran antes.

Palabras clave: demografia; estrategia reproductora; Lacertidae; Gallotia; Islas Canarias.

Abstract. Life history traits and demographic processes in a population of Gallotia caesaris at El Hierro
(Canary Islands). In islands, small sized lizard species are less vulnerable to mammalian predators introduced
by man than big sized species. Since this might be related to how the life history traits of the lizards covariate with
body size, eco-demographic studies on the small, extinction resistant insular species have value for conservation
science. In the small G caesaris from El Hierro island, early maturity (wich involves big hatchling size but small
adult size) and multiple broods per season compensate for high mortality rates in a population subjected to
kestrel and introduced feral cat predation. A severe drought increased slightly the mortality of the adults, but the
popuiation density dropped by a factor of three as the result of a reduction in the reproductive performance of
the lizards. Bigger size meant enhanced fitness and fecundity but, since size is limited by asymptotic growth, size
is poorly correlated with age, and life expectancy is short, natural selection should favour the younger breeders
in this species.

Key words: demography; life history; Lacertidae; Gallotia; Canary Islands.

han afectado a endemismos insulares tras la in-
troduccién de mamiferos predadores en las islas
(CASE et al., 1992); y por otra parte, las especies

INTRODUCCION

Una cuestién fundamental en la biologia de la

conservacion consiste en comprender los meca-
nismos implicados en las extinciones recientes y
modernas, la mayoria de las cuales se deben a
alteraciones de los ecosistemas provocadas por
el hombre (SouLE, 1983). Por ejemplo, durante el
holoceno han ocurrido un gran numero de
extinciones de especies de lagartos, entre las que
se cumplen dos regularidades importantes: por
un lado, la inmensa mayoria de estas extinciones

de gran tamafio se han visto mucho mds afecta-
das que las pequefias (PrReGILL, 1985).

Mientras que este patron de extinciones esta
claramente vinculado al hecho de que las espe-
cies insulares han evolucionado en ausencia de
mamiferos predadores, y a que las poblaciones
insulares son pequefias y aisladas, la relacién
entre el tamafio corporal y 1a vulnerabilidad frente
a predadores introducidos es menos evidente y
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ha sido escasamente estudiada. Puesto que en
los lagartos el tamafio corporal esta
correlacionado con muchas caracteristicas
reproductoras y demograficas, como la longe-
vidad, la edad de maduracion, la fecundidad y
la densidad de poblaciéon (DunnamMm, 1985;
Bauwens, 1998; SteEArNs, 1984) , resulta légico
pensar que el papel del tamafio en los patrones
de extincion descritos puede guardar relacion
con modos diferentes de equilibrar la mortali-
dad y la natalidad en las especies de lagartos
de gran tamafio y en las de pequefio tamafio.

Laisla de El Hierro ofrece la oportunidad de
estudiar un caso particular de este problema.
Dos especies de lacértidos habitan en la isla,
Gallotia simonyi, de gran tamafio y en peligro
de extincidn, y Gallotia caesaris, de pequefio
tamafio y muy abundante. Los grandes lagar-
tos eran relativamente abundantes hasta el mo-
mento de la conquista europea a finales del S.
XV, a pesar de que eran consumidos ocasio-
nalmente por los habitantes aborigenes de la
isla. Su declive posterior parece deberse a la
introduccién de gatos en la isla (ver MATEO ef
al., LoPEZ-JURADO ef al. y GARCIA-MARQUEZ et
al., en este volumen).

En este articulo, presentamos una descripcién
de las caracteristicas reproductoras y la demo-
grafia de una poblacion de G caesaris densay

sujeta a predacion por gatos y rapaces, con el fin
de caracterizar cualitativamente el equilibrio esta-
blecido entre la natalidad y la mortalidad, y el
modo de seleccion natural en esta especie. Los
resultados se comparan con la informacién dis-
ponible acerca de G simonyi, y se discuten en
relacion con su conservacion.

LUGAR DE ESTUD1O Y METODOS

El Hierro es una isla volcanica de mediana ex-
tension y relieve abrupto (269 km?; 1500 m) que
ocupa una situacién periférica en el archipiéla-
go canario (Figura 1). Su paisaje contiene una
gran heterogeneidad microclimética y ecoldgica
debida a la interaccion diferencial del relieve de
la isla con las masas de aire humedo arrastradas
por los vientos alisios procedentes de nordeste,
y a sustratos volcanicos de antigiiedad varia-
ble, que determinan distintas posibilidades de
colonizacién para la vegetacion. El presente es-
tudio fue realizado en La Dehesa, un drea que
conserva el mejor exponente de bosque termofilo
en el archipiélago (FERNANDEZ-PELLO, 1989), y
que ha sido propuesta como lugar 6ptimo para la
reintroduccion de Gallotia simonyi (PEREZ-ME-
LLADO et al., 1997). El microclima de La Dehesa es
arido, templado, y estacional, con precipitacio-
nes escasas e irregulares (media anual = 190 mm;
c.v. =29,48%; n = 15 afios), el 90% de las cuales

El Hierro

"(?

L

Canarias Cﬁ
C)isz <:} 28

A7 Africa

*

(rnsmm—
10 km

Figura 1: Situacion del lugar del estudio.
Figure 1: Study site location.
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se recoge desde octubre a marzo. La vegetacion
estd dominada por sabinas (Juniperus turbinata)
y por especies arbustivas xeréfilas (Senecio
kleinia, Euphorbia obtusifolia, Cistus
monspelliensis, Rubia fruticosa, Echium
aculeatum y otras), muchas de las cuales pier-
den las hojas durante la estacién seca. La comu-
nidad de vertebrados esta integrada por reptiles
autdctonos (G caesaris, Chalcides viridanus,
Tarentola boettgeri ), mamiferos introducidos
(roedores, conejos y gatos cimarrones) y varias
especies de aves, entre ellas algunas rapaces.

Se estudi6 la demografia de una poblacion de
Gallotia caesaris mediante marcaje (amputacién
de dedos) y recaptura durante los afios 1993,
1995 y 1996 en una parcela de 50 x 50 m. en la que
se dispuso una red de 61 trampas de caida. Las
trampas se cebaron con tomate en los dias de
muestreo, y los lagartos se recogieron en un plazo
de 2 a 4 horas, evitando las horas en las que el
sol incidiera verticalmente sobre las trampas.
Cada animal se liber6 despues de ser pesado y
medido junto a la trampa en que fue capturado,
y las trampas se neutralizaron siempre después
de cada muestreo. La densidad de la poblacién
se estimd por el método de Jolly-Seber (KRress,
1989), afiadiendo una banda periférica de influen-
cia, de anchura equivalente a la mitad de la dis-
tancia entre las trampas, para calcular la superfi-
cie muestreada. La estructura de tamafios de la
poblacion y la razon de sexos operativa (machos
adultos: hembras adultas) se determinaron so-
bre la muestra de animales marcados o
recapturados en cada afio, considerando como
hembras adultas los lagartos mayores de 60 mm
de LCCy sin hemipenes aparentes ante una pre-
sién moderada en la base de la cola en ninguna
de sus recapturas, y como machos adultos aque-
llos que mostraron hemipenes evertibles. La di-
seccion de algunos ejemplares de coleccién mos-
tré que otros rasgos fenotipicos, como el dise-
fio de la coloracién, el nimero de filas de esca-
mas ventrales y el desarrollo de los poros
femorales, provocan confusiones en ambos sen-
tidos en la interpretacion del sexo en esta espe-
cie.

Las recapturas ofrecieron datos para estudiar
las variaciones en el indice de condicién fisica
de los lagartos (ICF), expresado como el cocien-
te del peso observado entre el peso esperado
(BraDSHAW, 1970; LELOUP, 1976). El peso espera-
do se calculé a partir de regresiones entre el peso
medio y la LCC media de los individuos, usando
una curva para los subadultos y las hembras
(r*=0,80; p <0,001; n = 289) y otra para los
machos (r’=0,71; p <0,001; n=158), ya que se
detecté dimorfismo sexual (ANCOVA para com-
parar pendientes aplicado a los datos transfor-
mados a logaritmo: F=8,98; p=0,003; g.d.1.=1).
Los individuos con la cola rota no fueron teni-
dos en cuenta en los analisis.

Las tasas de crecimiento individuales en cada
periodo de muestreo se calcularon a partir de las
dos recapturas mas lejanas en el tiempo. Al in-
cluir los datos correpondientes a animales mar-
cados en 1993 y recapturados en 1995, surge
una correlacién negativa entre la tasa de creci-
miento y el tiempo entre recapturas (r?=0,056; p
<0,0001; n = 292) que desaparece eliminando
dichos datos (r*=0,004; p=0,42;n=157), por lo
que consideramos que no podemos ofrecer esti-
mas fiables del crecimiento durante 1994. Las
recapturas separadas menos de 30 dias fueron
también descartadas, puesto que en ningin caso
indicaron tasas de crecimiento apreciables.

Con el fin de determinar parametros
reproductores como el nimero de huevos por
puesta, el tamafio de los huevos y el tamafio en
la eclosion, durante 1996 algunas hembras con
sintomas de gravidez fueron mantenidas provi-
sionalmente en terrarios, y se las liberd de nue-
vo despues de realizar la puesta.

Combinando los datos de densidad y estruc-
tura de la poblacion, fecundidad y recapturas,
se construyo una curva de supervivencia hipo-
tética basada en los lagartos a los que en 1993
se les estim¢d una edad aproximada de un afio. Se
considero que la densidad de poblacion y la pro-
porcion de hembras adultas en 1992 fueron simi-
lares a las de 1993, dado que ambos afios y los
precedentes fueron climatolégicamente simila-
res, y se supuso que cada hembra realizé una
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sola puesta con un éxito de eclosiones del 100%.
El tamafio de la cohorte en 1993, 1995y 1996 se
estim6 por el método de Petersen, a partir de la
densidad total estimada y del numero de
individuos recapturados, lo que permitiéo com-
pletar la curva hasta el cuarto afio de vida. La
LCC media mas una desviacion tipica de los in-
dividuos de cada sexo en ese momento (68 mm
para las hembras y 75 mm para los machos), se
emple6 como limite inferior de referencia para
seleccionar lagartos con al menos cuatro afios
en 1993, y se procedi6 del modo descrito antes
para completar la curva. Este enfoque no distin-
gue entre mortalidad y emigracion, pero las
recapturas indicaron un comportamiento
filopatrico en estos lagartos: de los 179
individuos que fueron capturados en al menos 3
ocasiones, 109 cayeron s6lo en una trampa, y 54
en dos o en tres trampas, que normalmente eran
préximas, mientras que solo 9 individuos visita-
ron 5 6 6 trampas.

RESULTADOS

Densidad y estructura de la poblacién

A lo largo de este estudio se marcaron 423
lagartos. De éstos, 205 fueron recapturados en
al menos una ocasion, originando 433 recapturas
y un total de 856 capturas. El nimero maximo de
recapturas por individuo fue de ocho.

Las estimas del tamatfio de la poblacién mos-
traron intervalos de confianza muy amplios in-
cluso cuando la frecuencia de recapturas fue alta
(Tabla 1). Excluyendo los muestreos iniciales,
cuya frecuencia de recapturas fue inferior al 20%,
y agrupando las estimas de cada afio, los datos
indicaron un descenso significativo de la densi-
dad de poblacién a lo largo del estudio (ANOVA
de Welch: F=19,57; p<0,001). Las estimas se
promediaron entonces para obtener un valor de
referencia en cada afio: 1285 lagartos/ha en 1993,
755/haen 1995y 412/haen 1996 (Figura 2).

La estructura de la poblacion también cambio
apreciablemente durante el estudio (Fig. 3). En
1993 los subadultos menores de 60 mm repre-
sentaban una fracciéon importante de la pobla-

cién. El diseflo de la coloracién de estos
individuos, la presencia de cicatriz umbilical pa-
tente, y la forma en que se distribuyeron en el
histograma, indicaron que muchos de ellos per-
tenecian a la cohorte nacida en el afio anterior.
Estos lagartos juveniles fueron muy escasos en
1995 y estuvieron virtualmente ausentes en 1996
(no se detectaron eclosiones en 1995). Aparte
de la distinta representacién de lagartos juveni-
les, el tamafio medio de los machos adultos y de
las hembras adultas fue significativamente ma-
yor en 1996 que en los afios previos (Tabla 2).
La razén de sexos en los adultos mostré un
aumento aparente en el niimero de machos por
hembra a lo largo del estudio, pero probable-
mente la proporcion de hembras estimada en el
primer afio de muestreo esta sobrevalorada por
machos subadultos cuyo sexo real no pudo ser
confirmado posteriormente, debido a que no fue-
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Figura 2: Densidad de poblacion estimada (individuos/
hectarea) en cada afio de muestreo. El descenso observado
es significativo.

Figure 2: Estimated population density (lizards/hectare)
in the three years of the study. The observed decrease in
the mean estimated density is significant.
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Tabla 1: Estimas del tamafio de la poblacién estudiada.
Table 1: Jolly-Seber population size estimates. From left to right: days after first sampling, cummulative number of
marked lizards, percent of recaptures, estimated population size and 95% confidence limits.

numero

mudeiasfr::?n?;ial ac;:g:::z:g: € recapturas (%) pot:::: i'::\al co:;"ltae l:\;:|:|d9e5%
marcados cBtimado

0 16 - 2 .

4 37 87 232 64-845
6 59 4.4 996 155-7520
7 76 10,5 952 221-3755
9 89 333 197 55-596
10 93 273 333 125-655
11 109 23,8 498 179-1028
13 131 179 631 2311270
17 154 281 555 239-884
26 184 31,0 536 254-750
37 201 585 265 142-280
67 238 339 432 226-504
114 251 50,0 327 164-417
132 270 44 1 402 205-506
638 270 525 - -
682 289 708 235 153-239
706 354 51,1 342 233-349
725 371 75,0 203 137-206
770 390 67,2 258 150-282
816 399 83,0 187 109-216
973 399 100 101 33-236
986 402 813 122 58-181
994 404 714 202 53-670
1104 411 76,7 111 59-162

1184 423 718 = -
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Tabla 2: Tamafio de los lagartos adultos y razén de sexos durante el estudio.
Table 2: Size (maximum, mean, minimum, s.d., coefficent of variation and sample size) and sex ratio of the adult

lizards during the study.
Test de Kruskal - Wallis
1993 1995 1996 comparaciones miltiples
max. 89,0 88,0 88,0 7'=18,59; p < 0,001
media 73,5 73,4 77,7
min 60,0 63,0 65,0 Q
od
des. est. 54 53 53 93/95 0,029 p>05
C.V. 0,07 0,07 0,07 93/96 406 p <0,01
N 80 9N 37 95/96 3,89 p <001
max. 173 79,0 76,0 7°=1136; p < 0,01
media 66,7 66,1 69,0
min 600 60,0 60,0 Q
99 des. est. 3.9 3.9 39 93/95 0,894 p>05
C.V. 0,06 0,06 0,06 93/96 2,765 p < 0,005
N 107 109 34 95/96 3,391 p <002
razén de sexos 0,75 0283 1,09
77 (Hyrs = 1) 3,615 1,274 0,056
p>005 p>0,25 p>0,75

ron recapturados. En cualquier caso, ninguno
de los tres afios mostré un sesgo significativo
en la razén de sexos estimada (Tabla 2), y los
valores tampoco fueron significativamente dis-
tintos entre si (x*=1,81;p=0,4).

Variaciones en el ICF de los lagartos

Al representar el ICF medio de los lagartos en
cada sesion de captura, se pusieron de mani-
fiesto fluctuaciones estacionales e interanuales
(Figura 4). Estas variaciones fueron significati-
vas en los individuos adultos de ambos sexos
(Kruskal- Wallis: ambas p<0,001; g.d.1.=13)y
en los subadultos (p < 0,001; g.d.1.=12), y si-
guieron un patrén definido: en los afios de
pluviosidad normal, los lagartos sufrieron una
pérdida progresiva de peso durante la estacion
seca que se recuperd durante las lluvias de la
estacion himeda. En cambio, durante la sequia
ocurrida en 1995 el peso de los lagartos se man-
tuvo permanentemente por debajo de los valo-

res esperados. Este patron indica que el aumen-
to de la productividad del ecosistema durante la
estacion humeda es importante para acumular
reservas corporales, que son consumidas por
los lagartos durante la estacion seca en la que
se reproducen y desarrollan mayor actividad,
mientras que bajo condiciones de aridez extrema
los lagartos estuvieron sometidos a un estrés
fisioloégico manifiesto.

Puesto que el ICF puede reflejar variaciones
en el peso debidas a la gestacion de los huevos
en las hembras (ademés del estado nutricional o
de hidratacién de los lagartos), se investigo si
existieron diferencias asociadas al sexo, y se en-
contré un patrén consistente con esta hipdte-
sis. Durante 1993, la amplitud media de las varia-
ciones observadas en el ICF de los lagartos
mostré diferencias significativas entre hembras,
machos y subadultos (x2=23,33; p<0,001; g.d.1=2),
siendo mayor en las hembras que en los machos
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Figura 3: Estructura de tamafios de la poblacién durante
la estacidén seca en los tres afios de muestreo. Los
individuos menores de 40 mm. son neonatos
(subrepresentados en los datos de 1993 y 1996; ausentes
durante el muestreo de 1995). Las barras rellenas
representan los machos adultos.

Figure 3: Size population structure during the study.
SVL on abscisa, percent of size classes on ordinates.
Lizards smaller than 40 mm SVL are hatchlings born at
the end of the dry season (under-represented in the
1993 and 1996 data, but absent in the population in
1995). Solid bars depict adult males.

(Q = 4,81; p <0,001) e intermedia en los
subadultos (diferencias no significativas). En
1995, afio de sequia en el que lareproduccion no
tuvo lugar, no se encontraron diferencias entre
las tres categorias sexuales (%= 2,59;p =0,27;
g.d.1=2),y en 1996 las hembras volvieron amos-
trar una variacion media mas amplia que la de los
machos (U de Mann-Whitney: Z =2,08; p=0,04).
Por tanto, el estado nutricional deficiente de los
lagartos durante la sequia parecio repercutir en
una inhibicién de la vitelogénesis (ver mas ade-
lante), que se reflejo en valores de ICF similares
a los de los machos.

Por otro lado, durante el periodo de estrés
acentuado los lagartos de mayor tamafio mos-
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Figura 4. Precipitaciones mensuales (a) y variaciones
en ¢l ICF de los lagartos (b: hembras aduitas; ¢: machos
y subadultos) durante ¢l estudio. Las lincas suavizadas
unen los valores medios. Las cifras con flechas indican
porcentajes de hembras posiblemente gestantes.
Figure 4. Monthly rainfall (a) and variations in the
body condition index (ICF) of the lizards (b: females; ¢:
males and subadults) during the study. The smoothed
lines connect mean values. Numbers with arrows indicate
percent of females possibly pregnant.

traron una tendencia a conservar valores mas
altos de ICF (r*=0,023; p=0,021;n=229), lo que
indica una mejor capacidad para afrontar la es-
casez de recursos. De hecho, el examen de los
excrementos de los lagartos indicé un consumo
excepcionalmente alto de materia vegetal, espe-
cialmente de frutos de sabina, cuyo tamafio y
dureza limitan fisicamente su consumo por los
lagartos de menor tamaiio.

Patrones de crecimiento

La Figura 5 muestra los historiales de
individuos seleccionados en los que el creci-
miento fue muy patente durante periodos lar-
gos, e incluye en cada sexo el individuo de ma-
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yor talla con un seguimiento superior a dos
aflos. Estos datos indican la detencioén progre-
siva del crecimiento con el aumento de talla, y la
capacidad de los machos para alcanzar mayores
tamafios que las hembras.

Tras eliminar los datos correspondientes a
recapturas separadas menos de 30 dias y los de
1994, el 75% de los casos mostraron tasas de
crecimiento inferiores a 0,3 mm cada diez dias, y
en el 50% no se detect6 crecimiento apreciable.
De estos lagartos en los que no se detecto creci-
miento, el 84,8% fueron adultos con una LCC
media de 75,7 mm en los machos y 67,9 mm en las
hembras. Ademas, de los 145 lagartos
recapturados en un plazo de al menos 365 dias,
no mostraron ningiin aumento de talla el 24,7%
de los adultos y sélo el 6,5% de los subadultos.
Esto confirma que el ritmo de crecimiento no es
continuo durante toda la vida, sino que se detie-
ne en algiin momento tras alcanzar la madurez
sexual, lo que se refleja en una relacién lineal
negativa entre la tasa de crecimiento y la LCC
(r’=0,086;p<0,001;n=157)

La Figura 6 muestra las tasas medias de creci-
miento de los subadultos y los adultos durante
los cuatro periodos considerados. Las tasas me-
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Figura 5: Crecimiento a largo plazo de individuos
seleccionados.

Figure 5: Long term growth (SVL/days of monitoring)
of selected lizards.

dias de crecimiento de los machos adultos y de
las hembras adultas no variaron
significativamente a pesar de las fluctuaciones
ambientales, pero el crecimiento de los
subadultos fue significativamente mas lento du-
rante la estacion seca de 1995 (Tabla 3). Tampo-
co se detectaron diferencias significativas entre
los subadultos, las hembras y los machos du-
rante la estacion seca de cada afio, mientras que
en la estacion himeda de 1995-96 los subadultos
crecieron significativamente més rapido que las
hembras adultas, y la diferencia entre los
subadultos y machos fue préxima al nivel de sig-
nificacion.

Puesto que la tasa de crecimiento depende de
la LCC, y que que el tamafio medio de los lagar-
tos varié significativamente durante el estudio,
se realizaron analisis de covarianza con la LCC
como regresor para obtener una visién mas pre-
cisa de los patrones de crecimiento. En los adul-
tos, los dos sexos mostraron rectas de regresion
significativas (Figura 7) sin diferencias entre sus
pendientes, aunque con una diferencia débilmen-

T 10
10 L
28
I 18 T +29
i ﬁT 9
i 19 8
05 | 4 9
- 8
r
I — 15 ?
ol U &
g
ik i . . !
$93 1 H95.96 596

Figura 6. Tasas de crecimiento de los lagartos durante
el estudio, expresadas en mm/10 dias (recorrido, media
+ 1 des. est., y tamaflo de la muestra) S: estacion seca,
H: estacién himeda.

Figure 6. Growth rates during the study in mm/10 days
(range, mean + 1sd and sample sizes). S: dry season; H:
humid season.
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Tabla 3. Comparaciones de las tasas medias de crecimiento entre periodos para cada categoria sexual, y entre
categorias sexuales para cada periodo considerado.

Table 3. Mean growth rates comparisons among different seasons for each sexual category, and among sexual
categories for each sampling period.

Test de Kruskal - Wallis

Diferencia entre periodos vk probabilidad g.d.l
subadultos 17,36 p < 0,01
hembras 436 p=022 3
machos 227 p=052 3
comparaciones multiples (subadultos) Q probabilidad
2,55 p <0,05
1,26 p>050
3,85 p <0,01
Test de Kruskal - Wallis
Diferencia entre categorias sexuales 7> probabilidad gd.l
s93 3,81 p =015 g
s95 2,05 p=0,36 2
h95-96 10,86 p <001 2
s96 1,90 p=017 q
comparaciones multiples h95-96 Q probabilidad
machos-hembras 0,85 p > 0,05
machos-subadultos 2,28 p>0,05
hembras-subadultos 315 p < 0,01
1,0
te significativa (p = 0,08) entre las medias ajusta- 1 i 2
das, que refleja las menores tallas maximas alcan- -
zadas por las hembras (Tabla 4). Si se comparan i . £

los datos de los cuatro periodos de muestreo,
agrupando a los subadultos con los adultos, el
unico que no muestra una recta de regresion sig-
nificativa es la estacion seca de 1995, debido al
crecimiento relativamente méas lento de los
individos de menor talla (Figura 8). Los otros tres
periodos no muestran diferencias significativas
en las pendientes de las rectas ni en las medias : | : .

. l L) l T 1 T 1 v
ajustadas (Tabla 5). 60 65 70 75 80 8 90
Edad en la primera reproduccion LCC (mm)

El tamafio minimo de los machos adultos fue

Figura 7. Rectas de regresiéon entre la tasa de

de 60 a 65 mm de LCC. La hembra més pequefia crecimiento (mm/10 dias) y la LCC de los adultos de
que puso huevos en cautividad media 61,5 mm, ambos sexos.
aunque algunas hembras de 60 mm mostraron en Figure 7. Regresion lines for growth rate (in mm/10

el campo pliegues laterales que indicaban que days) and SVL of the adults of both sexcs.
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Tabla 4. Analisis de regresion y resultados de un ANCOVA aplicado a las tasas de crecimiento de los machos y
hembras adultos, con la LCC como covariable.

Table 4. Regression analyses and ANCOVA results of the growth rate data of adult males and females, with SVL
as covariate.

hembras machos
i 0,12 0.09
F 7.36 6,24
probabilidad p < 0,009 p=0015
medias 0.15 0,12
n 58 65
ANCOVA F probabilidad gdl
covariable 14,06 p < 0,001 1
pendientes iguales 1.16 p =028 1
medias ajustadas
hembras 0,09
machos 0,18
medias ajustadas iguales 312 p =0,08 1

Tabla 5. Anélisis de regresion y resultados de un ANCOVA aplicado a las tasas estacionales de crecimiento, con
laL.CC como covariable.

Table 5. Regression analyses and ANCOVA results of the seasonal growth rates, with SVL as covariate.

s93 s95 h95-96 s96
r 0,14 0,0001 0,47 0,38
F 7.59 0,007 20,77 6,84
probabilidad p<001 p=093 p < 0,001 p=0,023
medias 0,21 0,19 0,23 0,16
n 47 72 25 13
ANCOVA F probabilidad gdlb
covariable 17,61 p <0,001 1
pendientes iguales 0,31 p=073 2
medias ajustadas
s93 0,21
h95-96 0,19
s96 0,24
medias ajustadas iguales 025 p=0,78 2
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50 60 70 80 90
LCC (mm)

Figura 8. Rectas de regresion entre la tasa de crecimiento
(mm/10 dias) y la LCC de los lagartos en los cuatro
periodos considerados.
Figure 8. Regression lines for growth rate (in mm/10
days) and SVL in each sampling period.

habia tenido lugar la liberacion de la puesta. Por
tanto, ambos sexos pueden alcanzar la madurez
sexual aproximadamente con el mismo tamafio .

El reducido nimero de recapturas de
individuos marcados en los primeros dias tras la
eclosién impidié conocer la edad a la que alcan-
zaron la madurez. Por otro lado, el crecimiento
de los subadultos menores de 60 mm marcados
en 1993 (de los que se les supuso que nacieron
en 1992), se vio negativamente afectado duran-
te la sequia de 1994-95, y alcanzaron el tamafio
minimo de los adultos entre el tercer y cuarto
afio calendario. Sin embargo, a las tasas de cre-
cimiento observada en los afios de pluviosidad
normal (0,037 mm/dia, n= 19 subadultos; 0,016
mm/ dia, n = 66 adultos; los datos de 1995 se han
excluido), muchos de estos lagartos habrian al-
canzado ya el tamafio minimo de los adultos al
comienzo de la temporada de reproduccién de
su segundo afio, y todos podrian haber madura-
do antes del tercer afio (Figura 9).

Fecundidad e inversion parental

Se obtuvieron en terrario 15 puestas de otras
tantas hembras capturadas en el campo en la
estacion seca de 1996 (Tabla 6). El tamario de la

Irﬁ%c | tallas esperadas
707
607
507

40

307 -

] | T 1 | 1 I I |

0O 6 12 18 24 30 36 42 48
edad (meses)

Figura 9. Relacion entre ¢l tamafio y la edad, basada en
las recapturas de los lagartos con un afio de edad estimada
en 1993, Obsérvese la ralentizacion del crecimiento
durante la sequia de 1994-95. Se muestran también los
tamarios estimados (rango y media = 1 des. est) a la tasa
media de crecimiento en los afios de pluviosidad normal.
Figura 9. SVL to age (months) relationship, based on
the recapture data of the 1993 yearlings. Note the growth
slowness during the 1994-95 drought. Expected sizes
(range and mean £ 1 sd) at the mean growth rate of
years of normal rainfall are also shown.

puesta estuvo correlacionado positivamente con
laLCC de lahembra (r =0,56;p=0,03;n=15),y
mostr6 una correlacion débilmente significativa
con el peso medio de los huevos (r, = - 0,62;
p = 0,08; n =9 puestas). Este aumento del peso
de los huevos en las puestas menores estuvo
relacionado con una mayor longitud media de
los huevos (r*=- 0,65; p = 0,03; n = 9 puestas)
pero no con un aumento de la anchura media
(r*=0,00; p> 0,99). Lamasa relativa de la puesta
no mostré una correlacion con la LCC de la hem-
bra (r*=-0,37; p=0,19; n = 14) ni con el tamafio
de la puesta (r=0,21,p=0,46; n=14).

Las recapturas de éstas y otras hembras fue-
ron insuficientes para determinar si existio mas
de una puesta por temporada, pero puesto que
esta caracteristica es importante en la descrip-
cion de la biologia reproductiva, se buscaron
evidencias indirectas. Como se explica mas arri-
ba, las diferencias intersexuales observadas en
las variaciones del ICF durante 1993 y 1996, pero
no en 1995, indican que en las hembras estas
variaciones tuvieron un componente asociado
a la gestacion de los huevos. En los dias prece-
dentes a la liberacion de la puesta, catorce de
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Tabla 6. Datos de reproduccion obtenidos a partir de hembras gestantes trasladadas provisionalmente a terrarios.
Table 6. Reproduction data obtained in vivaria from pregnant wild females: female SVL, clutch size, relative clutch

mass, hatchlings SVL and hatchlings mass.

LCCQ no. de LCC de los peso de los

(mm) huevos MRE (%) neonatos (mm) neohnatos (g)
max 80,0 4 655 350 13
med 68,2 2,73 435 333 1,0
min 615 1 13,0 294 06
des. est. 54 16,2 1,7 02
c.V. 0,08 0,34 0,05 021
N 15 15 15 10 10

las hembras que pusieron en los terrarios supe-
raban el 110% del peso esperado para su talla
(107,3-152,9%), y todas estuvieron por debajo
tras poner los huevos (68,8-109,6%). Tomando
este valor del ICF como limite de referencia, el
porcentaje de hembras con probabilidad de lle-
var huevos oviductales (o reservas suficientes
para producirlos) fue del 95% al 11% entre mayo
y octubre de 1995, inferior al 9% durante los
muestreos de 1995, y del 50% y 6% en julio y
septiembre respectivamente de 1996 (ver la Fi-
gura 4). Esta dilatada duracién del periodo con
hembras posiblemente gestantes, junto con la
presencia de subadultos con tallas entre 42 y 59
mm de LCC en la primavera de 1993, sugieren
asincronia en el periodo de puesta, y que por
tanto algunas hembras pueden poner mas de una
vez. Por otro lado, las hembras de Gallotia
caesaris procedentes de la isla de La Gomera
pueden producir en cautividad, alimentadas ad
libitum, al menos hasta tres puestas consecuti-
vas (Lopez-JUrRADO et al., 1997). Por tanto, la
suma de més de una puesta por temporada en
afios favorables podria repercutir en una mayor
fecundidad, mientras que la mayoria de las hem-
bras parecieron no desarrollar huevos
oviductales durante la sequia de 1995.

Cinética demogrifica. Supervivencia

Los datos de ambos sexos revelaron patrones
de supervivencia similares, con una superviven-
cia del orden del 40 por mil en el cuarto afio, e

inferior al 10 por mil después del séptimo afio
estimado de vida, y representados en escala
semilogaritmica, se ajustaron a rectas de regre-

1000Q

4

100

10 ;

¥ L) L L) L] L] L
1 2 3 4 25 26 27
edad

Figura 10. Curva de supervivencia para una cohorte
hipotética (nimero de supervivientes en ordenadas).
Ver el texto para méas informacion.
Figure 10. Survivorship curve for a hypothetic cohort.
Data of the first four years were derived from the
recaptures of the 1993 yearlings, with the initial size of
the cohort estimated from density, sex ratio and
fecundity data. Survivirship rates beyond the fourth year
were deduced from the recaptures of the bigger 1993
lizards (hence, there is a compound of different aged
individuals).
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sion significativas sin diferencias en las pen-
dientes (p = 0,24) ni en las medias ajustadas
(p = 0,32). Por tanto, los datos de ambos sexos
se agruparon en una séla curva (Figura 10). Esta
curva muestra un descenso muy acusado en el
primer afio (mortalidad infantil elevada), y
despues se hace marcadamente diagonal, lo que
refleja una tasa de mortalidad aproximadamente
constante. No obstante, la tasa de mortalidad
estimada present6 valores incrementados en el
segundo afio de la sequia, independientemente
de la edad estimada de los lagartos (Figura 11).

Combinando los datos de supervivencia y
fecundidad, se elabor6 una tabla de vida hipoté-
tica para las hembras de una cohorte (Tabla 7),
en la que la fecundidad de cada clase de edad se
estim6 como el producto de la proporcion de
hembras con al menos 60 mm de LCC (segun la
curva esperada de crecimiento de la Figura 9)
por la mitad del tamafio medio de la puesta (ésto
asume unarazén de sexos 1:1 en los huevos). La
tasa de renovacion asi calculada indica que la
poblacién estaria lejos de poder automantenerse,
incluso aunque todas las hembras produjesen
dos puestas por temporada. Esto sugiere un ex-
ceso de mortalidad en la poblacion durante el

Tabla 7. Tabla de vida, asumiendo una séla puesta al afio,

edad
2 3 42526

92 93 94 95 93 94 95
ano

Figura 11. Edad, tasas de mortalidad extrapoladas de la
curva de supervivencia de la Figura 10, y afio de muestreo
al que corresponde cada dato.

Figure 11. Age, mortality rates derived from Figure 10,
and sampling year corresponding to each datum. Note
increased mortality during the 1995 drought, regardless
of age.

para las hembras de una cohorte hipotética cuya supervivencia se ha estimado bajo condiciones de sequia.
Table 7. Life table, assuming one single yearly brood, for the females of a hypothetic cohort whose survivorship was

estimated under drought conditions.

0 1,000 0,00 0.00
1 0,238 0,00 0,00
2 0,149 147 0,16
3 0,091 1.5¢ 0,12
4 0,042 1,37 0.06
> 5 0,025 1,37 0,03
=6 0,014 1,37 0,02
> 7 0,005 1,37 0,01
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estudio, probablemente como efecto de la se-
quia, aunque la mortalidad también ha podido
ser sobreestimada en cierta medida. En cualquier
caso, es interesante hacer notar que alrededor
del 70% del reclutamiento total se debe a la pri-
mera y la segunda reproduccion.

Factores de mortalidad

En los lagartos, la capacidad de autotomia y
regeneracion de la cola es presumiblemente una
adaptacion que aumenta las probabilidades de
sobrevivir a encuentros comprometidos con
predadores. En algunas especies se ha demos-
trado una mayor frecuencia de colas regeneredas
en aquellas poblaciones expuestas a mayor nu-
mero de predadores (Pianka, 1970a), o en aque-
llas en las que un periodo de actividad mas pro-
longado aumenta las probabilidades de sufrir sus
ataques (TINKLE & BALLINGER, 1972). En la po-
blacién de G caesaris estudiada, la frecuencia
de individuos con la cola rota o regenerada en
alguna de sus capturas fue del 72%, un valor
bastante alto, y fue significativamente menor en
los subadultos que en los adultos (x*= 52,93;
p <0,001), lo que indica cierta correlacién entre
la edad y la probabilidad de haber sufrido algu-
na rotura de la cola. La elevada frecuencia de
colas regeneradas podria ser el resultado no sélo
de ataques por predadores, sino también de agre-
siones intreaspecificas, pero sélo doce de los
423 lagartos marcados mostraron otras lesiones
como dedos 0 miembros mutilados. En cambio,
en poblaciones de G stehlini de Gran Canaria,
especie en la que la agresion intrespecifica es
muy acusada, existe también una elevada fre-
cuencia de colas regeneradas, acompafiada de
frecuentes mutilaciones en las mandibulas, ca-
beza y extremidades (D. Cesupo, coms. pers.).
Esto sugiere que la elevada frecuencia observa-
da de colas regeneradas en G caesaris dificil-
mente se puede atribuir a agresiones entre
conespecificos, salvo quizds si son de tipo
canibalistico, y que por tanto, los encuentros
con predadores parecen ser la causa mas proba-
ble. Los cernicalos (Falco tinnunculus ) son ex-
tremadamente abundantes en El Hierro, y los

lagartos G. caesaris aparecen en el 28,3 % de las
egagropilas recogidas en las zona de estudio
(Ceyupo et al., en este volumen). Los gatos ci-
marrones son también frecuentes, y los lagartos
constituyen el 34% de sus presas (GARcia-
MARQUEZ et al., en este volumen). Otro predador
potencial presente en la zona, aunque menos
abundante que el cernicalo, es el ratonero (Buteo
buteo ), pero no disponemos de datos sobre su
dieta.

Si bien la predacién puede ser un factor de
mortalidad importante y relativamente constan-
te, resulta evidente que la escasez de recursos
ocurrida durante la sequia produjo no s6lo un
descenso de la fecundidad, sino también un au-
mento en la tasa de mortalidad de la poblacién.
Puesto que en la isla existen gradientes geogra-
ficos y altitudinales de aridez, y que el régimen
de precipitaciones es muy irregular, este tipo de
sucesos catastroéficos no debe ser excepcional,
sino que mas bien debe afectar a las poblacio-
nes de lagartos con una intensidad variable y
una frecuencia aleatoria.

DiscusioN

Caracteristicas reproductoras y demograficas
de Gallotia caesaris.

En la poblacién estudiada, los individuos
eclosionan aproximadamente con el 47 % de la
tallamediay el 10 % del peso medio de los adul-
tos, y muchos alcanzan la madurez en su segun-
do afio de vida, tal como indica la informacién
suministrada por la esqueletocronologia
(CasTaNET & BAEz, 1991), aunque esto puede
variar de acuerdo con las condiciones ambien-
tales. El gran tamafio relativo de los neonatos, y
el elevado nivel de actividad que conservan los
juveniles durante la estaciéon hiumeda, determi-
nan la rapida adquisicion del tamafio minimo
para madurar. La tasa de crecimiento de los
individuos es muy variable, pero decae propor-
cionalmente al tamafio alcanzado, de modo que
el crecimiento puede cesar al menos uno o dos
afios antes del final de la vida, y que la relacién
entre edad y tamafio es muy laxa.
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El tamafio de la puesta es reducido en compa-
racién con lacértidos ibéricos y mediterraneos
de tallas similares (BraNA, 1983; CARRETERO,
1993; CARRETERO ef al., 1995; BEJAKOVIC ef al.,
1996; GALAN, 1996, CARRETERO & LLORENTE, 1998),
pero los huevos son relativamente grandes, re-
percutiendo en una masa relativa de la puesta
sensiblemente mayor que en otros lacértidos
(MATEO & CASTANET, 1994; MARrco ef al., 1994,
Besakovic et al., 1996).

Los datos de supervivencia basados en las
recapturas, y el hecho de que la razén de sexos
sea equilibrada, indican que la distribuci6n de la
mortalidad a lo largo de la vida afecta de igual
modo a ambos sexos. Por tanto, la fuerte inver-
sién de energia que realizan las hembras en la
reproduccién no parece traducirse en una me-
nor esperanza de vida que en los machos, sino
que m3s bien puede ser la causa de que las hem-
bras alcancen tamafios menores al disponer de
menos energia para el crecimiento. La mortali-
dad es ademas relativamente independiente de
la edad en la vida postinfantil, y parece tener
una componente importante debida a factores
ambientales, como la predacion y las condicio-
nes de aridez en la estacién seca, durante la cual
la condicién fisica de los individuos decae pau-
latinamente.

Debido al pequefio tamafio de la puesta, y a
que las probabilidades de supervivencia de los
individuos son bajas, la estabilidad de las po-
blaciones de G caesaris probablemente estd
ligada a la capacidad de las hembras para madu-
rar pronto y para realizar mas de una puesta por
temporada. De hecho, el efecto negativo de la
sequia sobre las tasas de crecimiento (que influ-
ye en la edad de maduracién) y sobre la fecundi-
dad de los lagartos, fue responsable de una gran
parte del descenso observado en la densidad de
poblacién y de los cambios en su estructura, ya
que el incremento de mortalidad en los adultos
fue pequefio.

La relacion positiva entre el ICF y el tamafio
de los lagartos durante la sequia, la pérdida de
capacidad de crecimiento en los individos de
menor tamafio, y el cambio de la estructura de la
poblacion hacia tamafios mayores, indican una

mejor capacidad de supervivencia en los
individuos grandes frente a las fluctuaciones en
la productividad del ecosistema, impuestas por
un ambiente arido e impredecible. Ademds, como
en otros lacértidos, las hembras méas grandes
realizan puestas mayores, y probablemente son
también las mas capacitadas pararealizar varias
puestas por temporada (BAuwens, 1998). Por tan-
to, puesto que la seleccion natural es el resulta-
do de combinaciones éptimas entre capacidad
de supervivencia y fecundidad, que maximizan
la probabilidad de enviar un genotipo a la si-
guiente generacion, se espera que G caesaris
esté sujeto a cierta seleccién a favor de los indi-
viduos de mayor tamafio. En los reptiles, el ta-
mafio a una edad determinada depende de dos
factores que en la poblacién estudiada mues-
tran una varianza considerable: el tamafio en el
momento de la eclosién y la relacion entre el
tamafio alcanzado y la tasa de crecimiento, lo
que ofrece diferentes vias de accion a la selec-
cion. Dado que en G caesaris la ralentizacion
del crecimiento limita el tamafio de los adultos,
especialmente en las hembras, y que ademas
estos lagartos estdn sujetos a una probabilidad
constante de muerte (la probabilidad de que una
hembra se autorremplace se concentra en las pri-
meras ocasiones de reproducirse, y decae
exponenciaimente a lo largo de la vida), la selec-
cion a favor de los genotipos dotados para una
maduracién més temprana mediante mayor ta-
mafio en la eclosién y crecimiento més rapido,
debe ser mas intensa que la seleccion a favor de
los genotipos dotados para un mayor tamafio
como resultado de una mayor longevidad.

Comparaciones entre Gallotia caesaris y G
simonyi desde el punto de vista de la conservacion

Las caracteristicas reproductoras de Gallotia
caesaris, y el modo de seleccién natural que cabe
esperar de ellas, determinan una dindmica
poblacional relativamente insensible a variacio-
nes en la esperanza de vida de los individuos,
por ejemplo debido a un aumento en la presion
de predacion, ya que la estabilidad de las pobla-
ciones depende en gran medida de la capacidad
reproductora de los individuos en sus primeros
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afios de vida, y que los lagartos relativamente
mas viejos contribuyen escasamente al recluta-
miento. De esta forma, las poblaciones de G
caesaris pueden soportar un elevado grado de
explotacion, y conservan una densidad elevada
apesar de la predacion ejercida por cernicalos y
gatos cimarrones introducidos, incluso en las
zonas con agricultura intensiva en las que los
lagartos estan expuestos a pesticidas.

En cambio Gallotia simonyi alcanza tamafios
muy grandes gracias a un crecimiento continuo
durante una vida potencialmente muy larga,
(MATEO ef al., en este volumen), de forma que el
tamafio, y por tanto también la fecundidad de
las hembras, estdn estrechamente correla-
cionados con la edad. Ademas, en esta especie
la madurez sexual probablemente se alcanza ha-
cia el sexto afio de vida o mas tarde (ROMERO-
BEVIA et al., en este volumen). Estas caracteristi-
cas son propias de un modo distinto de com-
pensar la mortalidad en las poblaciones, basado
en la natalidad originada por individuos gran-
des, con una fecundidad elevada y un potencial
de supervivencia muy alto (P1anka, 1970b). En
este caso, un aumento de mortalidad en la po-
blacién significa una reduccion importante en el
reclutamiento, especialmente si afecta a los adul-
tos, de modo que la accién de predadores intro-
ducidos puede tener efectos catastroficos.

Las dos especies han coevolucionado en El
Hierro junto con una fauna insular tipicamente
pobre en especies, sin mamiferos terrestres, y con
so6lo otras dos especies de reptiles. Al menos tres
especies de aves de presa eran abundantes hasta
hace pocas décadas: cernicalos, ratoneros y mi-
lanos, y los lagartos han debido ser uno de sus
recursos principales, pero puesto que ninguna
de estas tres especies captura habitualmente pre-
sas mayores de 200 gramos (ANDREWS, 1990), los
individuos grandes de G simonyi deben ser bas-
tante inmunes a ellas. La colonizacién de la isla
por habitantes aborigenes hace unos 2000 afios,
y la introduccién de gatos en la isla (probable-
mente con la conquista europea a fnales del S.
XV), significaron una presion de predacion afia-
dida, y al menos en el caso de los aborigenes
dirigida hacia los lagartos mas grandes.
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