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Energética de la territorialidad
en vertebrados

Javier Manjarrez Silva*

TerrítoríalEnergeac in Vertebrales
Abstract. ¡n the pnsentarticie a number ojmechanisms ofcost-
betiefu in the terrilorialiQi ofvertebrales are discussed, maín^in
reptiles andpnncipally illustrated through the example ofli^ards.
The causes andthe consequences ofenergy relaíions involved in the
expansión andconservation oflemtoty are discussed using an
approach ofindividual adaptaílon. The examples allow a
disaission ojontg a smallpartofthe energeúc mechanisms and
functions involved in the problem ofterritorialiy, andits
ecokgicalfunction.

lotToduiccióe

La territorialidad se atribuye a la competencia intra e in-
terespecíñca paia la defensa del área que contenga recur
sos escasos como parejas, alimento, sitios de ovoposi-
ción, asoleo, refugios, etcétera (Morse, 1980). Para mu
chas especies, la adquisición de un territorio produce al
gunos beneficios (en términos de su sobrevivencia y re
producción), que superan o deben superar la inversión
inicial yla resultante del mantenimiento de la propiedad.

Para maximizar estos beneficios, las especies aparen
temente compiten más o invierten más enerva en aque
llos territorios que garanticen mayor número de recursos
que incrementen su adecuación (Krebs y Davies, 1993).
Sin embargo, una mayor calidad del territorio y de sus
recursos implica más riesgos potenciales que requieren
un mayor costo para su defensa y mantenimiento {ibid),
y para que un territorio funcione como una ventaja
adaptativa, las ganancias obtenidas por el defensor debe
rán exceder a los costos de su defensa.

El beneficio puede medirse en términos del incre

mento de la adecuación (fiíness). Por su parte, los costos
pueden estimarse con base en las agresiones recibidas, y
por el tiempo y la energía destinadas al sostenimiento del
recurso (Morse, op. citi).

I. Territorialidad en reptiles

Dentro de la herpetofauna, el comporta
miento territorial se ha reportado en ranas,
sapos, salamandras, lagartijas y cocodrilos.
Las lagartijas han sido las más estudiadas y
de las 3000 especies que aproximadamente
existen, se ha estudiado la territorialidad en

solo 150, principalmente de las zonas tem
pladas de Norteamérica (Stamps, 1977a).
Las más conocidas de éstas, son las fami

lias Iguanidae y Phrynosomatidae en las
que la mayoría de los machos tienden a ser
agresivos y territoriales, por ejemplo Scelo-
ponisjarrovi, Anolis aeneiis, A. carolinensis, Uta

stansburiana, entre otras (Tinkle, 1982).
Esta alta incidencia de la territorialidad ha

creadouna especulación acerca de su función
en las lagartijas. Básicamente se han pro
puesto el alimento y la pareja para la repro
ducción como los dos recursos más defendi

dos, y es la segunda la más importante, ex
cepto en especies como los anoles en los que
existe un marcado dimorfismo sexual por tamaño y las
hembras y machos se alimentan de lo mismo. Por lo tanto,
si la defensa del alimento fuera elprincipal objetivo de la te
rritorialidad en lagartijas, se esperaría que los territorios de
machos y hembras no se solaparan y fueran además defen
didos igualmente contra jóvenes yadultos de ambos sexos.
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II. Energética involucrada en la expansión
territorial

Brown (1964), define el concepto de territorio económi
camente defendible como aquel en el que el '.uiimal in
vierte más tiempo y enerjpa al interactuar con otros indi
viduos para defenderlo, cuando éste le produce más be
neficios que otro compor^amiento alternativo, como po
dría ser el caso opuesto a la territorialidad que consiste
en explotar los recursos todo el tiempo e ignorar a los
demás coespecíficos.

Esta determinación en costos y beneficios conduce a
obser\'ar el comportamiento territorial como una forma
de maximizar la ganancia neta de energía o adecuación
dentro de un punto de visra de optimización (Davies y
Houston, 1984). Algunos trabajos consideran al tamaño
del territorio como un problema de optimización; el
ejemplo clásico es el de los colibríes (Kodrick-Brown y
Brown, 1978), y otro tipo de aves de forrajeo muy activo
(Davies y Houston, op. «/.). Estos trabajos lo definen
como un problema económico en el que un territorio
puede producir beneficios en cuanto al éxito forrajero o
reproductivo. Si los beneficios y los costos se.estimiui
bajo la misma variable, es posible calcular el beneficio
neto ganado.

Si se considera solamente la variable energética, se ob
serva que al incrementar el tamaño del territorio, ini-
cialmente aumentan los beneficios energéticos. Después
se estabilizan debido a que existe un punto máximo de
alimento digerible por el forrajeador, por otra parte los
costos energéticos aumentan continuamente para poder
defender y mantener la posesión de ese territorio.

En esta interpretación del tamaño dd territorio como un
problema energético, las predicciones se han considerado
como cualitativas más que cuantitativas. Predecir el tamaño
óptimo requiere medir la función costo/beneficio, mien
tras que las predicciones cualitativas comprenden la formsi
enque éste puede cambiar como consecuencia de los efec
tos por .separado de la función costo/beneficio (Amold,
1988). Por ejemplo, Kodrick-Brown y Brown {fp. cit) anali
zaron cómo el tamaño territorial de los colibríes puede ser
afectado por la densidad de flores usadas como fuente de
energía. Cuíindo his flores son más densas, los colibríes son
capaces de defender territorios más pequeños que cuando
las flores están más esparcidas yocupan una extensión rruls
grande, loque implica mayor gasto energético.

Este estudio demostró que es más costoso defender
un medio íunbiente con iüta densidad de flores que uno
con baja. Las funciones del beneficio son idénticas en
ambas densidades; sin embargo, dado que es la misma
energía gimada, los costos están en función de la distri
bución de las flores.
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Al estudiar una lagartija del género Saloponts, Simón
(197.5) es^ableció una relación inversa entre la cantidad
de alimenten y el tamaño del territorirj, además fue cap;iz de
manipular el tamaño de éste al modificar la cantidad
de alimento. También encontró que el tamaño del terri
torio varía en función del sexo, de tal manera que los
machos defienden áreas del doble de tamaño que las
hembras. Además, reportó que hrs individuos más gran
des presentaron territorios maytjres.

Experimentos de laboratorio h;m demostrado que el
establecimiento de territorialidad en salamandras y la-
certilios tiene un considerable índice de energía ganada
durante el fijrrajeo. Mientras que los estudios de campo
prueban que las especies carentes de territorio obtienen
menos alimento por día que aquellas con territorios
(Jaeger, 1980; Stamps y Tollestrup, 1984). Estos resulta
dos se han interpretado como conductas tendientes a in
crementar la ganancia netade energía por día, lo cual pa
rece lo más razonable; pero también pueden interpretar
se como una forma de reducir los costos diarios más que
incrementar las ganancias.

Gran parte de los estudios en organismos territoriales
se han basado en la interacciones individuales; sin em

bargo, el comportamiento territorial por gmpos se ha
observado en algunos mamíferos. Por ejemplo, al estu
diar el comportamiento del ratón Meñones ungiiimlatiis,
Agren et al. (1989) observaron que los límites territoria
les de una manada pueden ser influidos al manipular la
calidad del alimento de los bordes territoriales entre gru

pos, lo que también modifica el comportamiento coope
rativo y territorial dentrode los miembros del grupo.

III. Mantenimiento territorial

Los costos involucrados en la territorialidad demandíin

tiempo y energía en cantidades considerables, además de
representar un riesgp a ladepredación ylas agresiones, .^n-
bos requieren grandes costos energéticos durante el enfren-
tamiento con sus coespecíficos (Krebs y Davies, op. at).

Dunmte la formación de territorios individuales, el

comport/uniento puede presentar interacciones agresivas
para definir las jerarquías de dominancia y subordina
ción entre los vecinos que influyen en la adquisición de
un territorio. El tamaño o la calidad del territorio que

puede obtener y sostener un individuo, depende en gran
medida de sugrado deagresividad que demuestre {ibid).

Aunque Irrs medios de esta agresividad son muy varia
bles, las señídes de comunicación no son necesariamente
de un contacto físico directo, pueden ser visu:iles, audi
tivas o químicas (Morsc, op. dt). Id reconocimiento de
las mejores áreas determina la táctica territorial que el
individuo ad(jptará; a este respecto, Itzkowitz (1979) ob-
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seiT() que en peces tropicales los individuos más agresi
vos son ios que defienden las mejores áreas. Los indivi
duos con áreas pobres mostraron además una tendencia
a cambiarla. Este comportamiento antagonista se ma
nifiesta como una forma de competencia intraespecí-
fica en la que los individuos mantienen un máximo
esfuerzo por defender su área cuando su ciclo repro
ductivo es más corto.

La agresividad territorial se ha demostrado principal
mente en varios insectos, como los odonatos Qacobs,
1955;Johnson, 1962; Crowley et ai, 1988); en aves te
rritoriales y sociales y en íilgunos mamíferos (Krebs,
1971; Davies, 1978; Davies y Houston, op. cit), entre
cjtros. Se dan casos en que los animales más domi
nantes aseguran su territorio y excluyen a los subor
dinados de su propio espacio.

En reptiles, algunos trabajos ecológicos en lagartijas
indican que la agresividad puede relacionarse al tamaño
o calidad del territorio. Las investigaciones de Jennsen
(1970), Brattstrom (1974) y Fox et aL (1981), muestran
que en iguanidos la agresividad en la adquisición y
mantenimiento territorial se asocia estrechamente a la

calidad del área defendida. Congdon ti al. (1982) de
mostraron que la frecuencia e intensidad de las interela-
ciones está en función de la energía disponible en el in
dividuoy sus tasas metabólicas.

Debido a que las agresiones y los despliegues son
energéticamente limitados, muchos animales los han re
ducido sólo para aquellas ocasiones en que resultan ne-
cesaricjs. La teoría predice que la ocurrencia e intensidad
de las interacciones agresivas es influida por los cos
tos y beneficios potenciales para los dos contendien
tes (Maynard-Smith, 1976).

La energética de los organismos ectotérmicos, como
las lagartijas, es especialmente importante en la capaci
dad de recepción y respuesta a los estímulos, por lo que
los costos relacionados al sostenimiento y defensa de su
territorio evolucionan con bajos índices de gasto ener^-
fico en sus respuesttis individuales (Bennett, 1978; Ben-
nett y Rubén, 1979). Por ejemplo, en los despliegues in
volucrados durante el esrablecimiento territorial y de je
rarquías, muchas lagartijas toman posiciones de sumi
sión y las interacciones directas entre dos machos ocu
rren rara vez (Brattstrom, op. át)-, mientras que en las
aves los despliegues adquieren dimensiones energéticas
expansivas (Bennett y Rubén, op. cit). Por otra parte, el
tiempo de forrajeo se reduce al observar o enfrentar es
tos intrusos, lo que disminuye la ganancia neta de ener-
jpa por el defensor. Este tipo de costo también se ha
demostrado en especies con dominancias sociales como
los insectos Qohnson y Hubbell, 1974; Carpenter y
.MacMillen, 1976; Morse, 1981).

IV. Asimetría durante el mantenimiento territorial

La teoría afirma que los poseedores de un territorio pre-
víilecen en él durante los encuentros, debido a que han
invertido más tiempo y energía que el intruso, conocen
mejor su área y establecen relaciones con sus vecinos
(Morse, 1980); sin embargo, existe otro tipo de hipótesis
para explicar por qué el poseedor es capaz de desdentar
a todos los posibles usurpadores.

Se han dado argumentos basados en la teoría de juegos
y en la andogía con la teoría económica, que de dguna
manera explican la ayuda prestada por vecinos auxiliado
res que defienden intereses mutuos con los residentes te-
rritorides (Getty, 1987). Tdes interpretaciones conside
ran los costos y beneficios a partir de la evolución de los
costos netos de la defensa, en función de las relaciones

de los residentes territoriales con sus vecinos de área, los

que potencidmente pueden cooperar o no en la exclu
sión de los usurpadores territorides.

Estas relaciones entre vecinos no son estrictamente

competitivas y tienen una reciprocidad muy compleja
{ibid). Debido a que las demostraciones empíricas son
poco reconocidas, es necesario redizar experimentos
cuidadosos que determinen y demuestren estos sistemas.

V. Éxito reproductivo

El éxito reproductivo esrá relacionado en gran medida
con el bdance energético (Amold, op. cit). En las curvas
de costo/beneficio se pueden observar los conflictos
relacionados a los procesos conductuales que demandan
ener^'a y que repercuten en la adecuación del individuo.
En los estudios de aves y reptiles, las variables energéti
cas estimadas han quedado fuera de su relación con el

comportamiento reproductivo. En el análisis costo/bene
ficio debe relacionarse la adecuación del individuo du

rante todo el ciclo de vida. Es claro que existe una fuerte
dependencia de las variables energéticas con el compor
tamiento, tal como la dependencia del éxito reproductivo
en el comportamiento. Por consiguiente, los efectos del

comportamiento en la adecuación son influidos por el
balance ener^tico del organismo.

Generalmente, los análisis de costo/beneficio en eco
logía o en energética conductuales son realizados en las
escalas de tiempo más cortas del ciclo de vida, por
ejemplo la territorialidad de juveniles, el éxito reproduc
tivo en cierto año, etcétera. En estos casos, el compor-
Vamiento territorial se ha relacionado con las fluctuacio

nes de los recursos en tiempos cortos, ejemplo de ello
son los trabajos en aves de Brown y Watson {op. cit) y
Krebs {op. dt)', y los de lacertilios de Simón {op. cit)
y Stiunps (1977b). Pero cuando se requieren los recursos
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de un territorio o se nr-intiene un territorio algún tiempo,
se puede esperar que ios individuos sean capaces de ig
norar las fluctuaciones de los recursos en lapsos cortos
de tiempo,debido a que el costo energético de su defen
sa territorial depende a la vezdel valor presente y futuro de
esos recursos (Davies, op. cit:, Stamps y Tcjllestrup, op. cit).

En estos estudios no se analiza la forma en que el ba
lance energético -a través de todo el ciclo de vida- pue
de repercutir o modificar el compcjrtamiento. En la
prácticaes difícil medir el balanceenergético, sobre todo
en vertebrados superiores con ciclos de vida largos. Por
otra parte, es posible mal interpretar que la calidad del
territorio, más que su tamaño, es la responsable del gra
diente energético. En este sentido, algunos trabajos es
timan, erróneamente, los aspectos de la calidad del te
rritorio y concluyen que el tamaño territorial es la causa
de su defensa por la especie en estudio.

El balance energético de los organismos ectotérmicos
es más sometido a las fluctuaciones del medio físico que
el de los endotérmicos. Su fisiología termal y su com
portamiento termorregulador pueden relacionarse con su
éxito reproductivo. Esto se observa en lacertilios, cuyas
preferencias termales determinan en gran parte la elec
ción de territorios en sitios soleados y con refugios con
tra los depredadores ^tamps, 1977b y 1983). Su capacidad
energética paradefender estos territorios estainfluida porsu
actividad termorreguladora (Spotila y Standora, 1985).

Se han estimado presupuestos energéticos a lo largo
del ciclo de vida de algunos lacertilios de las familias
Iguanidae y Phrynosomatidae y en algunas tortugas de
agua dulce (para una revisión ver Congdon et al., 1982).
Los presupuestos energéticos destinados a la reproduc
ción consideran al esfuerzo en función de la cantidad de

energía neta invertida en la formación de los huevos
dentro de la utilización anual de la energía.

La energía destinada a la actividad reproductiva se es
tima en laboratorio, en función de la respiración del in
dividuo; sin embargo, no es claro que parte de este pre
supuesto correspondti a la enerva invertida en las inte
racciones individuales como la territorialidad, existen li

mitaciones técnicas y metodológicas que impiden el cál
culo de estas variables, por lo que este tipo de estudios
tienen serias limitaciones prácticas.

Conclusión

Los ejemplos anteriores permiten vislumbrar sólo una
pequeña parte de los mecanismos y funciones energéti
cas involucradas en la territorialidad.

Es necesario que en el futuro se investigue el com
portamiento territori;il de manera cuantitativa más que
descriptiva, y se realicen estudios de campo a más largo
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plazo, en los que se vislumbren las interacciones intraes-
pecíficas y sus demandas ener^ticas en función de los
comportamientos ecológicamente relevantes para las es
pecies, como son la reprcjducción, la depredación, etcé
tera. Estos comportamientos requieren del máximo de
resistencia y demandan gran parte del presupuesto ener
gético. Los datos de estos estudios pueden incorporarse
a los modelos que predicen la adecuación del individuo
en los diversos actos involucrados en la territorialidad.

Por otra parte, es necesario profundizar en los meca
nismos fisiológicos del comportamiento que determinan
las diferentes estrategias de utilización de los recursos te
rritoriales. I
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