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RESUMEN

La regulacion de la temperatura corporal en los lagartos juega un rol clave
para la supervivencia de las especies. Su condicion fisioldgica, en referencia a
su dependencia de la temperatura ambiente, los convierte en un excelente
modelo de estudio. Estos organismos pueden beneficiarse de la habilidad de
producir fenotipos alternativos en diferentes ambientes, ajustando su fisiologia a
un rango de condiciones ambientales. El objetivo de este trabajo fue determinar
enuna poblacion de Liolaemus chacoensis y en sus segmentos
intrapoblacionales la  existencia de flexibilidad en sus pardmetros
termofisioldgicos y en el desempefio locomotor asociado a la variacion de la
temperatura ambiental. Ademas, se probé la influencia de un tipo de plasticidad
fenotipica, la aclimatacion térmica, poniendo a prueba la hipotesis de
aclimatacién beneficiosa. Para ello, los individuos fueron capturados a mano.
Luego se realizaron los estudios de campo y laboratorio: termoecologia de
campo, efectividad termorregulatoria y tolerancia térmica. También, se
calcularon los pardmetros de dos componentes de desempefio locomotor:
velocidad de carrera y resistencia, determinando la curva de desempefio térmico
para L. chacoensis. Esta metodologia se utilizé tanto en los ensayos con y sin
aclimatacion. El ensayo de aclimatacion se realiz6 al calor (35° C) y al frio (21°
C). Los resultados indican que L. chacoensis se comportaria como un
termorregulador moderado. Al analizar los diferentes segmentos poblacionales
se observé una marcada heterogeneidad estacional en la biologia térmica de L.
chacoensis. La temperatura éptima (Tept) en los lagartos aclimatados fue menor
a la Tespt de los lagartos no aclimatados, ubicAndose 3° C por debajo. La amplitud
de desempeiio fue de 26° C en individuos no aclimatados. Este amplio margen

sugiere un modelo de curva de desempefio del tipo generalista. Sin embargo
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luego de la aclimatacion los parametros térmicos fisiolégicos como las
temperaturas voluntarias, temperaturas preferidas y el rango intercuartil de Tpref
se modificaron. Con respecto a la temperatura preferida se observo un aumento
independientemente de la temperatura de aclimatacion. El rango de tolerancia
térmica disminuye luego de los ensayos de aclimatacién, esta respuesta podria
reflejar una menor tolerancia a los cambios climaticos y por lo tanto situar a L.
chacoensis como mas vulnerable al cambio climatico global. En cuanto al
desempeiio locomotor, la resistencia maxima de los lagartos aclimatados
aumento. Estos resultados sugieren que Liolaemus chacoensis puede también
utilizar la aclimatacion como una estrategia adaptativa para responder a la
variacion térmica ambiental. Lo obtenido en este trabajo muestra que la hipétesis
de aclimatacion beneficiosa se cumple parcialmente, porque no todos los

aspectos abordados en este estudio mostraron un aumento o mejora.



SUMMARY

Regulation of body temperature in lizards plays a key role in the survival of
species. Their physiological condition, in reference to their dependence on the
ambient temperature, makes them an excellent study model. These organisms
may benefit from the ability to produce alternative phenotypes in different
environments, adjusting their physiology to a range of environmental conditions.
The aim of this work was to determine in a population of Liolaemus chacoensis
and in its intrapoblational segments the existence of flexibility in its
thermophysiological parameters and in the locomotor performance associated
with the variation of the environmental temperature. In addition, the influence of
a type of phenotypic plasticity, thermal acclimation was tested, testing the
hypothesis of beneficial acclimation. For this, the individuals were captured by
hand. Field and laboratory studies were then carried out: Field thermal ecology,
thermoregulatory effectiveness and thermal tolerance. We also calculated the
parameters of two components of locomotor performance: sprint run and
endurance, determining the thermal performance curve for L. chacoensis. This
methodology was used both in the experiments with and without acclimation. The
acclimation assay was carried out in the heat (35° C) and in the cold (21° C).
Results indicate that L. chacoensis would behave like a moderate
thermoregulator. When analyzing the different population segments, a marked
seasonal heterogeneity was observed in the thermal biology of L. chacoensis.
The optimal temperature (Topt) in the acclimated lizards was less than the Topt Of
the non-acclimated lizards, being 3° C below. The amplitude of performance was
26° C in non-acclimated individuals. This wide margin suggests a performance
curve model of the generalist type. However, after acclimation the physiological
thermal parameters such as voluntary temperatures, preferred temperatures and

the set-point range were modified. With respect to the preferred temperature an



increase was observed regardless of the acclimation temperature. The range of
thermal tolerance decreases after the acclimation tests, this response could
reflect a lower tolerance to climate changes and therefore place L. chacoensis as
more vulnerable to global climate change. In terms of locomotor performance, the
maximum resistance of acclimated lizards increased. These results suggest that
L. chacoensis can also use acclimation as an adaptive strategy to respond to
environmental thermal variation. The obtained in this work shows that the
hypothesis of beneficial acclimation is partially fulfiled, because not all the

aspects addressed in this study showed an increase or improvement.
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Introduccioén general

La plasticidad fenotipica se conoce como la capacidad de un genotipo para
producir fenotipos alternativos en respuesta a cambios en las condiciones
ambientales (Schmalhausen, 1949; Bradshaw, 1965; West-Eberhard, 1989;
Pigliucci, 2001; Piersma y Drent 2003). Los organismos pueden beneficiarse de
esta habilidad ajustando su fenotipo a un rango de condiciones ambientales
(Fischer et al., 2009) y les brinda la posibilidad de responder a los cambios
ambientales. Esta habilidad de cambio reversible, conocida como flexibilidad
fenotipica (Piersma y Drent 2003), le permite a un organismo modificar el
comportamiento y los procesos fisiologicos en respuesta a la variacidon ambiental
(Scheers y Van Damme, 2002; Piersma y Drent 2003; Kohl et al., 2016) y por lo
tanto podria ser la Unica via para la adaptacién a ambientes térmicos alterados
(Sinervo et al.,, 2010; Clusella-Trullas et al.,, 2011). Diferentes evidencias
sugieren que estos ajustes reversibles aumentan la adecuacion biolégica de un
organismo (Scheiner, 2002; Pigliucci y Schmitt, 2004; Richter-Boix et al., 2006;
Teplitsky et al., 2007). La adecuacion biolégica depende del desempefio (o
performance) y este puede determinar la supervivencia o la fecundidad de un
genotipo a una edad determinada. Sin embargo, su cuantificacion es compleja
pero la misma tiene sentido cuando se la relaciona con un fenotipo (Huey, 1982).
A un nivel de organizacién superior, el desempefio general del organismo (whole
- organism) es definido como “que tan bien un individuo realiza una tarea
ecologicamente relevante cuando se lo empuja a sus limites maximos” (Arnold,
1983; Irschick y Garland, 2001; Lailvaux e Irschick, 2006). Los rasgos o
componentes del desempefio frecuentemente estudiados incluyen la fecundidad,
el crecimiento, la tasa metabdlica, la velocidad de carrera (Huey 1982; Schulte
et al.,, 2011) y la resistencia (Vannhooydonck et al., 2001). En este sentido la
locomocion afecta directamente la adecuacién biolégica (Bennett,1990; Jayne y

Bennett, 1990) e indica el estado de varios procesos fisiologicos y ecolbgicos
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tales como balance metabdlico, captura de presas, la competencia por el
alimento, defensa de territorio, escape de predadores y eleccién de pareja
(Irschick et al., 2008; Vanhooydonck et al., 2015, Ibargiiengoytia et al., 2016).
La flexibilidad fenotipica en la fisiologia térmica ha sido materia de debate
(Hertz et al., 1983; Crowley 1985; Van Damme et al., 1990; Labra, 1998) y ha
recibido escasa atencién en lagartos (Clusella-Trullas y Chown, 2014). Muchos
ectotermos, como peces y anfibios (Wilson y Franklin, 1999), asi como también
en algunos lagartos como Plestiodon chinensis (Sun et al., 2014) muestran
plasticidad fenotipica a los cambios estacionales de la temperatura ambiental
(Johnston y Temple, 2002). El estudio de la variacion en la temperatura
ambiental es de especial interés, ya que puede limitar fuertemente el desempefio
de la mayoria de las funciones vitales de los organismos, asi como su
supervivencia (White et al., 2006), especialmente en los ectotermos que
dependen estrechamente de ella (Bennett, 1980). La capacidad de muchas
especies de lagartos para disminuir su costo de mantenimiento durante los
cambios de temperaturas esta probablemente relacionado con su éxito en hacer
frente a un ambiente fluctuante (Gotthard y Nylin, 1995; Weinig, 2000; Naya et
al., 2008). En la etapa adulta de los organismos, la plasticidad fenotipica a la
temperatura generalmente se considera reversible y no conduce a la fijacion de
rasgos fisiologicos especificos. Este tipo de plasticidad es denominada
aclimatizacion (debido a un cambio natural) o aclimatacion (debido a un cambio
en una unica variable ambiental en estudios de laboratorio) (Prosser, 1991,
Wilson y Franklin, 2002; Huey et al., 2012). La suposicion de que todas las
respuestas de aclimatacion mejoran la adecuacion biolégica se conoce como la
hipétesis de aclimatacién beneficiosa (Leroi et al., 1994; Angilletta, 2009) y
predice que los organismos aclimatados a una temperatura particular mejoran su
rendimiento fisiol6gico. Sin embargo, existen explicaciones alternativas al
fenbmeno de aclimatacion que predicen que la respuesta fenotipica no sélo
supone un beneficio, sino que podria resultar perjudicial o neutra (Wilson y

Franklin, 2002). Una linea de estudio central en el contexto de cambio climatico
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es la determinacion de la capacidad para explotar nuevos ambientes. Cierta
habilidad podria observarse a través de cambios en la curva de desempefio
térmico (Huey y Kingsolver, 1989, 1993) y en la capacidad de aclimatacion
térmica de las diversas especies de lagartos. Asi como también, si esta
aclimatacion es beneficiosa porque mejora el desempenio fisiolégico en sentido

de un aumento en la adecuacion bioldgica.

La temperatura corporal es la variable fisiologica mas importante para
ectotermos, ya que afecta directamente su adecuacién biolégica a través del
efecto en el desempefio de distintas variables conductuales y fisiol6gicas (Huey,
1982; Huey y Kingsolver, 1989; Angilletta et al., 2002b). La mayoria de estos
desemperfios son optimizados en un rango estrecho de temperaturas (Angilletta
et al., 2002b), de este modo la adecuacion biologica de ectotermos esta
directamente relacionada al tiempo que ellos son capaces de estar activos a
temperaturas corporales Optimas (Huey y Slatkin, 1976). De hecho los
ectotermos presentan una diversidad de mecanismos termorregulatorios que les
permiten mantener temperaturas corporales dentro de un rango apropiado, en

un ambiente de temperaturas heterogéneas (Labra et al., 2003).

Los estudios del efecto de la temperatura corporal en el desempefio fisioldgico
se han centrado en los rasgos caracteristicos de las curvas de desempefio
térmico, que en ectotermos generalmente tienen una forma asimétrica, sesgada
hacia la izquierda (Kingsolver y Huey, 1998; Angilletta et al., 2006; Chown et al.,
2010a). La curva de adecuacion termobiolégica proporciona informacion que
permite visualizar el grado de acople entre la fisiologia y las condiciones
ambientales (Navas, 2003). Los limites de la curva de desempefio son
determinados por las temperaturas criticas maximas y minimas, en este punto
(minimo y maximo) el desempefio del organismo deja de funcionar y los mismos
pierden el reflejo de enderezamiento (e.g., Bennett y John-Alder, 1986), el rango

establecido entre estos limites de la curva se denomina rango de tolerancia
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térmica. Sin embargo, Espinoza y Tracy (1997) mencionan que el rango de
temperatura corporal sobre el cual los reptiles desarrollan sus actividades
normales se denomina “rango de actividad”, el cual queda delimitado por las
temperaturas voluntarias maximas Yy voluntarias minimas (temperaturas
corporales inferior y superior dentro de las cuales ocurre la actividad normal,
sensu Spellerberg, 1972). Estas temperaturas al igual que las criticas son
registradas en laboratorio y las mismas son denominadas parametros térmicos
fisiologicos (Stenseng et al., 2005; Deutsch et al., 2008) y han sido
frecuentemente utilizados para conocer el desempefio relativo de los organismos
en funcién de la temperatura corporal (Carothers et al., 1997; Angilletta et al.,
2002a; Angilletta et al., 2002b). Otros parametros o indices menos estudiados y
gue ayudarian a predecir la vulnerabilidad de los lagartos son los margenes de
seguridad fisiolégico que pueden ser estimados a partir de las temperaturas
criticas y voluntarias (Heatwole, 1976). La importancia ecoldgica de estos indices
esta dada por la prediccion del margen de temperatura que existe entre que el
organismo se retira o0 deja de realizar una actividad normal en el laboratorio y
pierde la coordinacion muscular en donde se impide el escape de una situacion

perjudicial.

La obtencion de estimaciones sobre la plasticidad proporciona importante
informacion para conocer la sensibilidad de los lagartos al cambio ambiental
(Clusella-Trullas et al., 2011). Es importante destacar que un tema central en los
estudios de termorregulacion ha sido la determinacién de la precision con la que
los individuos termorregulan en condiciones naturales cuando estdn sometidos
a todo tipo de restricciones ecolégicas (Heatwole, 1976; Hertz et al., 1993;
Christian y Weavers, 1996; Angilletta, 2009). Para determinar las estrategias
termorregulatorias, algunos autores plantean la necesidad de conocer no sélo la
temperatura corporal de actividad de campo (T¢) y la temperatura preferida (qQue
es regulada por el hipotdlamo y registrada en laboratorio), sino también las

temperaturas operativas (Te), que representan la distribucion nula de las
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temperaturas corporales potenciales que un animal no termorregulador podria
experimentar en el ambiente de estudio (Hertz et al., 1993). Es importante
destacar que la informacion que se obtuvo en este estudio representa un aporte
del grado de sensibilidad térmica y brinda una tendencia de la poblacion de
Liolaemus chacoensis en un sector del Chaco arido, ante un escenario de

cambio en la temperatura ambiental.

Antecedentes de |la especie en estudio

Es importante resaltar que Liolaemus chacoensis (Shreve, 1948) pertenece a
la familia Liolaemidae, un grupo muy diverso de lagartos de Sudamérica (Abdala
y Quinteros, 2014). Liolaemus chacoensis es un lagarto pequefo, cuyo tamafio
maximo no supera los 55 mm de longitud hocico cloaca, se caracteriza por la
presencia de un falso parche femoral y manchas obscuras en forma de V en la
region dorsal (Shreve, 1948; Cei, 1980; Cei, 1993; Lavilla et al., 1995; Fig. 1). Se
distribuye ampliamente desde los 21 (Gonzales et al., 2006; Aguilar-Kirigin y
Ocampo, 2011) a los 33 grados de latitud Sur, en regiones templadas de baja
altitud (Fitch, 1970), sobre las areas chaquefias de Paraguay, Argentina (Cei,
1993; Lavilla et al., 1995; Uetz, 2006) y Bolivia (Gonzales et al., 2006; Aguilar-
Kirigin y Ocampo, 2011). En Argentina, se distribuye en las provincias de Chaco,
Catamarca, Tucuman, Salta, Santiago del Estero, Formosa, La Rioja, San Juan,
San Luis y Coérdoba (Avila et al.,, 2013). Junto a Liolaemus darwinii, L.
grosseorum, L. laurenti y L. olongasta conforman el clado grosseorum, grupo
darwini (Etheridge, 1993; Schulte et al., 2000; Abdala, 2003; Abdala y Quinteros,
2014).
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Esta especie habita bajo la vegetacion densa (Schulte et al., 2004), mantiene
un patrén de actividad bimodal caracteristico de varias especies de Liolaemus,
es insectivora (Cruz y Pinilla, 1996) y presenta variaciones en el uso de los
microhdabitats, con un comportamiento claro a protegerse de los predadores
(Martinez, com. pers.). En la provincia de San Juan, Liolaemus chacoensis es el
representante mas conspicuo del ensamble de reptiles y sélo es citado para el
departamento Valle Fértil (Avila et al., 1998). Vive en simpatria con Liolaemus
gracilis, Stenocercus doellojuradoi, Teius teyou, Ameivula abalosi, Leiosaurus
paronae, Homonota fasciata, H. borelli, como también Aurivela longicauda. Se
ha descrito como predador aéreo rapaz de L. chacoensis a Spiziapteryx
circumcincta (Falconidae) (Martinez et al., 2016) y el escorpién Urophonius
brachycentrus (Rodriguez Mufioz et al., 2017).

Es una especie ovipara y tiene una actividad reproductiva estacional de
primavera-verano, con una camada de 3 a 7 crias entre fines de enero y
principios de marzo (Cruz y Pinilla 1996; Sanabria et al., 2011). La tolerancia
térmica es igual a 29° C (Cruz et al., 2005) y es una especie heliotérmica, que
se mueve entre los microhabitats para termorregular (Laspiur et al., 2007).
Presenta dimorfismo sexual en la longitud hocico-cloaca y en la distancia entre
los miembros anteriores y posteriores, siendo mayor en las hembras; el largo del
radio, el largo y ancho de cabeza es mayor en machos (Cabrera et al., 2013). La

categoria de conservacion asociada es no amenazada (Abdala et al., 2012).
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Figura 1. Fotos de la especie de estudio. Liolaemus chacoensis: A. Ejemplar hembra y B.
macho.

Area de estudio

El area de estudio se encuentra, en la localidad Chucuma (30° 58" S, 67° 17°
O, 744 m snm), Departamento Valle Fértil, San Juan, Argentina (Fig. 2). El area
se distribuye al este de la provincia de San Juan, en contacto con los llanos
riojanos en la depresién del Gran Bajo Oriental, definida como Chaco Arido de
Llanura y pertenece a la provincia fitogeografica del Chaco. Es un area de gran
interés biogeografico por su caracter ecotonal mostrando la transicién del Monte
con el Chaco (Serrano y Arido) (Marquez et al., 2014). Es uno de los lugares con
mayor riqueza natural de la provincia (Direccion de Conservacion y Areas
Protegidas de San Juan, 2009) corresponde a la distribucién mas occidental del
Chaco arido y ademés es la unica expresion del Chaco en San Juan. Por su
parte, el Chaco arido argentino ocupa la porcidon sudoeste del Gran Chaco

Americano y es su expresion mas seca y menos productiva correspondiendo al
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87 % del total del Gran Chaco Americano. Esta rodeado al oeste por la provincia
fitogeografica del Monte, por la Pampeana al sureste (Arana et al., 2017), por las
subregiones del Chaco semiarido al noroeste y el Chaco serrano en todas las
areas serranas aledanas. El periodo de maxima concentracion de lluvias es de
noviembre a marzo con un promedio anual de 300 mm en su limite occidental.
La temperatura media mensual del mes mas célido (Enero) es de 26° C y las
maximas absolutas son superiores a 45° C. La minima absoluta es de 12° C
(Julio). La amplitud térmica diaria es importante con diferencias de mas de 10°
C entre el dia y la noche (Karlin et al., 2013). Sin embargo, en el contexto del
cambio climético y en comparacién con los datos promedios histéricos es
indiscutible que lastendencias actuales de calentamiento global son
significativas. Las estimaciones del Panel Intergubernamental sobre el Cambio
Climético (IPCC) informan un aumento de 3,2 - 4° C de temperatura (IPCC,
2014).

Sinervo et al. (2010) y Huey et al. (2010) afirman que el cambio climatico
afecta la biodiversidad de los organismos en la totalidad de biomas y
ecosistemas debido a la alteracion de su nicho térmico. La comprobacion de los
niveles de extinciébn alcanzados hasta el 2009 confirma que las extinciones
abarcan zonas tropicales templadas y desiertos de América del Norte y del Sur
Europa Africa y Australia (Sinervo et al., 2010). Estas observaciones vy las
proyecciones futuras son alarmantes. Otros estudios como Mitchel et al. (2008)
también advierten que los reptiles son vulnerables al cambio climético (Huey et
al., 2010). A pesar de la importancia de los estudios que investigan los efectos
de los ajustes a las condiciones térmicas ambientales este tipo de investigacion
es todavia escaso en los lagartos (Clusella-Trullas y Chown, 2014). Frente a este
escenario la falta de informacion sobre la ecologia térmica en especies del Chaco
arido hace que sea dificil analizar los patrones regionales. Los Unicos estudios
disponibles sobre los patrones de la biologia de lagartos en la ecorregion del
Chaco Argentino incluye a los estudios realizados en la provincia de Salta, Chaco
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Semiarido: Cruz, 1994a; 1994b; 1996; 1997; 1998, Cruz y Pinilla 1996; Cruz et
al., 1998; 1999; Fitzgerald et al., 1993;1999; Varela y Bucher, 2002; Pelegrin et
al., 2009; Pelegrin et al., 2013, en la provincia de Cordoba, Sierra Chaco: Aun 'y
Martori, 1994; Martori et al., 2002, al noreste de Argentina, Corrientes, Chaco
hamedo: Ortiz et al., 2014, en la porcion mas austral del Chaco arido, provincia
de Cérdoba: Pelegrin y Bucher, 2010; 2012; 2015 y en las ultimas estribaciones
del Chaco hacia el oeste de Argentina, provincia de San Juan, Chaco Arido de
Llanura: Martinez et al., 2016; Rodriguez Mufioz et al., 2017; Gémez Alés et al.,
2017.

La vegetacion dominante conforma un bosque abierto xerofilo constituido por
el estrato arboreo: quebracho blanco (Aspidosperma quebracho-blanco),
diversos algarrobos (Prosopis spp.), tala (Celtis ehrenbergiana), brea (Cercidium
praecox var praecox), peje (Jodinia rhombifolia), mistol (Zyziphus mistol) entre
otros (Marquez et al., 1992). Esta formacion boscosa esta fuertemente alterada
por la tala y el sobrepastoreo, transformandose en un bosque ralo y mas abierto,
pobre floristicamente cuando se pone en contacto con el Monte. En el estrato
arbustivo puede observarse jarilla (Larrea divaricata), lata (Mimozyganthus
carinatus (Griseb.)), monte negro (Bulnesia foliosa), tintitaco (Prosopis torquata),
alfalfilla (Justicia echegarayii), croton (Croton bonplandianum), peperina de las
sierras (Sphaeralcea brevipes) y manca caballo (Cordobia argentea), y entre las
herbaceas la acalifa (Acalypha poiretti), aji del monte (Capsicum chacoense) y
el chaguar del llano (Bromelia urbaniana) y numerosas gramineas entre estas
avenilla (Gounia paraguariensis), pasto estrella (Chloris virgata), flechilla
(Aristida mendocina), pasto de liebre (Pappophorum caespitosum) y pasto

crespo (Neobouteloua lophostachya) (Pastran et al., 1992).
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Fechas de muestreo

Se realizaron en total 5 muestreos (3 para los ensayos sin aclimatacion y 2 para
los ensayos de aclimatacion), los meses de captura fueron noviembre 2014,
febrero 2015, marzo 2015, noviembre 2015 y marzo 2016, abarcando
temporadas frias y calidas. Para el agrupamiento de las temporadas se usé el
criterio de estacion astronémica que se determina por el movimiento de
traslacion de la tierra y la inclinacion de su eje. Este criterio, plantea un supuesto
implicito que es “el cambio de estaciones esta correlacionado con cambios en
las condiciones climaticas” (Loedel Palumbo y Peluca, 1971). Se agrupd la
estacion primavera-verano como temporada célida y a la estacion otofio como
temporada fria. Por lo tanto, se incluyeron los meses de noviembre 2014, febrero
2015 y noviembre 2015 en la temporada calida, y la temporada fria incluyé a los
meses marzo 2015 y marzo 2016. Para lograr los objetivos planteados se
capturaron un total de 138 ejemplares (muestra total) de Liolaemus chacoensis
(50 machos, 37 hembras y 51 juveniles, N= 138). El horario del muestreo fue
desde las 9 hasta las 19 horas cubriendo el periodo de actividad diaria de la
especie. Las capturas se realizaron bajo los permisos emitidos por la Secretaria
de Ambiente, Direccién de Conservacion y Areas Protegidas de la Provincia de

San Juan.
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Figura 2. Mapa satelital de la provincia de San Juan y detalle del area de estudio elegida

(Chucuma, San Juan).
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Hipotesis y preguntas

En este proyecto se pretende resolver los siguientes interrogantes:

1- ¢Como influyen las temperaturas ambientales en la termorregulacion de
Liolaemus chacoensis? ¢La poblacion responde como una unidad o existen

diferencias entre las edades, sexo y la variacion estacional?

2- ¢Existe heterogeneidad en los parametros termofisiolégicos y en el
desemperio locomotor, en cuanto a la estructura de la poblacién y a la variacion

estacional?
3- En un escenario de cambio de temperatura ambiental ¢en el desempefio

locomotor y en la tolerancia térmica se cumple la hipétesis de aclimatacion

beneficiosa?

Hipotesis

En este estudio, la hipétesis que se plantea es: “La aclimatacién térmica
modifica el desempefio locomotor y los parametros termofisiolégicos de

Liolaemus chacoensis”.
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Prediccion: el desempefio locomotor y los parametros termofisiologicos de L.
chacoensis luego de la aclimatacion térmica aumentara, debido a la capacidad

de los organismos de presentar plasticidad fenotipica.

Objetivo General

Determinar la flexibilidad en los parametros termofisiologicos asociada a las
variaciones de la temperatura ambiental, asi como también probar el efecto de
la aclimatacion térmica en el desempefio locomotor y en la fisiologia térmica en
una poblacién de Liolaemus chacoensis distribuida en el sector occidental del

Chaco éarido.

Organizacion de la tesis

Este proyecto de tesis consistié en dos etapas:

A) Etapa sin aclimatacion: descripta a lo largo del capitulo 1 y capitulo 2.

Los individuos fueron capturados en diferentes fechas de muestreo;
noviembre 2014, febrero 2015 y marzo 2015 para realizar los estudios de:
termoecologia de campo, efectividad termorregulatoria, desempefio locomotor:
velocidad de carrera, resistencia y tolerancia térmica; evaluando principalmente

las variaciones temporales, etarias y sexuales en Liolaemus chacoensis.
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B) Etapa periodo de aclimatacion: se ha desarrollado en el capitulo 3

Para llevar a cabo el ensayo con aclimatacion se realizaron dos muestreos de
campo: en noviembre 2015 para realizar el ensayo de aclimatacion al calor y en
marzo 2016 para llevar a cabo el ensayo de aclimatacién al frio. Al finalizar el
ensayo de aclimatacion al calor se realizaron los ensayos de temperatura
preferida, velocidad de carrera, resistencia y parametros térmicos fisiolégicos
fundamentales, siguiendo la metodologia planteada para el ensayo sin
aclimatacién. Estos ensayos se realizaron durante dias consecutivos. Luego
para el ensayo de aclimatacion al frio se aplic6 la misma secuencia de los

ensayos de aclimatacion al calor.
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CAPITULO 1

Termoecologia de campo y efectividad termorregulatoria de
Liolaemus chacoensis
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Introduccion

La termorregulacidon en ectotermos implica una lucha para alcanzar
temperaturas 6ptimas (Adolph y Porter, 1993; Bauwens, 1999; Vitt y Caldwell,
2014) en el medio natural debido a la influencia de factores bioticos y abidticos
(Huey, 1974; Heatwole, 1976). Estos factores incluyen, interacciones intra e
interespecificas, disponibilidad de microhabitats, variacion diaria y estacional en
la temperatura del ambiente donde habita, entre otros (Huey y Slatkin, 1976;
Stevenson, 1985; Smith y Ballinger, 1994; Belliure et al., 1996). Este mecanismo
desarrolla un papel central en la optimizacién del desempefio en ambientes
variables. Un organismo que regule su temperatura corporal podria garantizar
que alcance su maximo desempefio (Angilletta, 2009). Los lagartos combinan
una serie de respuestas conductuales, bioquimicas y fisioldgicas (Marquet et al.,
1989) que aseguran que su temperatura corporal esté dentro de los limites
maximos y minimos de su nicho térmico (Moyes y Schulte, 2007). Asimismo, los
lagartos obtienen el calor a través de la radiacién directa del sol (heliotérmia) o
por contacto con el sustrato (tigmotérmia) (Pianka y Vitt, 2003). Esta forma de
obtencién del calor influye en la estrategia de regulacion térmica; que puede
ocurrir a través del termoconformismo, que corresponde a aquellos individuos
gue tienen temperaturas corporales cercanas a las temperaturas ambientales o
por medio de una termorregulacion activa, donde el individuo mantiene su
temperatura corporal a través de una variedad de mecanismos de regulacion
térmica y que a su vez es diferente a las temperaturas ambientales (Huey y
Slatkin, 1976; Zug et al., 2001).

Igualmente, conforme a los individuos termorreguladores existen estudios

previos que han identificado el comportamiento de termorregulacion como la
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principal via de adaptacion térmica en lagartos (Cowles y Bogert, 1944; Huey y
Slatkin, 1976; Muth, 1977). De este modo, las especies que pueden ganar
energia en amplios rangos de temperatura corporales, muestran un gran cambio
en la temperatura corporal, son denominadas termogeneralistas, a diferencia de
los especialistas termales, en donde las especies mantienen su temperatura
corporal alrededor de un valor determinado. Huey y Slatkin (1976), plantean un
modelo matematico del costo-beneficio de la termorregulacion. En este modelo
la termorregulacion se demuestra estadisticamente, es decir que, cuando la
pendiente de la regresion entre la temperatura corporal (Tc) versus temperatura
del aire (Ta) 0 Tc versus la temperatura del sustrato (Ts) es 0, indica una perfecta

termorregulacion y si es 1 se considera una perfecta termoconformidad.

Los reptiles que regulan activamente su temperatura corporal, prefieren un
limitado rango de temperaturas corporales de las disponibles en el ambiente,
este rango es el que los lagartos seleccionan en ausencia de factores bidticos y
abidticos que lo restringa y es denominada temperatura corporal preferida
(Pough y Gans, 1982). Algunos animales tienen una temperatura preferida o un
rango de temperatura preferida regulada por una region del cerebro que controla
la temperatura, es decir por el hipotalamo. El rango de temperatura preferida es
esencialmente la configuracion del termostato que sefiala cuando un animal
debe iniciar la regulacion de la temperatura corporal. A medida que la
temperatura del cuerpo de un ectotermo se aleja de la temperatura preferida, el
animal se mueve, cambia orientacién, o cambia de postura para lograr la
ganancia o pérdida de calor. Lo cual demuestra que en ectotermos, la respuesta
al control de la temperatura corporal es mayormente conductual (Vitt y Caldwell,
2014). Es importante destacar que un tema central en los estudios de
termorregulacion ha sido la determinaciéon de la precision con la que los
individuos termorregulan en condiciones naturales cuando estan sometidos a

todo tipo de restricciones ecologicas (Heatwole, 1976; Hertz et al., 1993;
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Christian y Weavers, 1996; Angilletta, 2009). Para determinar las estrategias
termorregulatorias, algunos autores plantean la necesidad de conocer no sélo la
temperatura corporal de actividad a campo (T¢) sino también las temperaturas
preferidas en laboratorio y las temperaturas operativas (To), que representan la
distribucion nula de las temperaturas corporales potenciales que un animal no
termorregulador podria experimentar en el ambiente de estudio (Hertz et al.,
1993).

El género Liolaemus esta representado por mas de 257 especies (Abdala y
Quinteros, 2014) que se pueden encontrar en una variedad de ambientes. Estos
lagartos son ecologicamente versatiles, muestran diferencias intra e
interespecifica en las temperaturas corporales de campo, el comportamiento de
termorregulacion y en los patrones de actividad diaria asociada con condiciones
climaticas (Fuentes y Jaksic, 1979; Jaksic y Schwenk, 1983; Martori et al., 2002;
Marquet et al.,, 1989; Carothers et al., 1998; Labra, 1998). Asimismo, la
temperatura corporal de campo para una especie puede ser variable en
diferentes poblaciones, o dentro de una poblacién durante diferentes estaciones
(Grant y Dunham, 1988; Andrews, 1998; Catenazzi et al., 2005). El enfoque mas
basico para estudiar la flexibilidad de la biologia termal en lagartos requiere el
estudio de dos variables, la temperatura corporal del campo y la temperatura
ambiental (Huey y Slatkin, 1976). Un punto de vista estatico predice la falta de
correlacion entre estas dos variables, mientras que una vista labil predice una
correlacion significativa (Scheers y Van Damme, 2002). Estudios previos en el
género sugieren una fisiologia térmica evolutivamente flexible (Espinoza et al.,
2004; Rodriguez-Serrano et al., 2009). Este grupo tiene una alta diversidad de
especies en zonas de temperaturas extremas, lo que indica que la compensacion
del comportamiento de la ecologia térmica de Liolaemus ha permitido colonizar
altitudes extremas (Hellmich, 1952; Carothers et al., 1998). De manera adicional,

Labra (1998) con base en un analisis de siete especies de Liolaemus sugiere
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que la flexibilidad incluye una correlacion positiva entre la temperatura corporal
preferida en el laboratorio y la temperatura del aire. Sin embargo, Tc también
depende de la oportunidad de las condiciones naturales para la termorregulacion
(Hertz et al., 1993) y las limitaciones ecoldgicas pueden conducir a bajar la Tc en
Liolaemus de distribuciéon mas frios, aunque la fisiologia térmica (por ejemplo,
Tpref) Se conserva dentro del género (Medina et al., 2009; Ibargiiengoytia et al.,
2010). En general, la delimitacién de los factores ecolégicos y de historia de vida
que influyen en la temperatura corporal es complejo al presentar una significativa

sefal filogenética de T¢ (Garland et al., 2005; Clusella-Trullas et al., 2011).

Existen numerosos estudios sobre la biologia térmica en Liolaemus. En las
distribuciones mas australes del género como en L. bibroni, L. boulengeri, L.
lineomaculatus, L. magellanicus y L. sarmientoi presentan una temperatura
corporal de campo de 26 a 29° C (Medina et al., 2009). En cuatro especies de
Liolaemus de la Puna Argentina, L. irregularis, L. multicolor, L. albiceps y L.
yanalcu la temperatura corporal de campo varia desde los 34,20 a 36,60° C
(Valdecantos et al., 2013). Se conoce que la temperatura preferida es
conservada dentro del género, tales como en L. bibroni (Medina et al., 2009), L.
sarmientoi y L. magellanicus (Ibargliengoytia et al., 2010). En cuanto a la
eficiencia de termorregulacion pueden variar desde temoconformes en la
Patagonia (Medina et al., 2009, 2012; Gutiérrez et al., 2010) a termorreguladores
activos en la Puna (Gutiérrez et al., 2010; Ibarglengoytia et al., 2010;
Valdecantos et al., 2013). También se observa una fisiologia térmica flexible
como en L. curis, L. leopardinus, L. monticola y L. nigroviridus (Rodriguez-
Serrano et al., 2009). Con respecto a la relacién de la Tc con las temperaturas
ambientales se conoce por un lado que depende en gran medida de las
temperaturas ambientales, como en L. nitidus, L. lemniscatus, L. t. tenuis, entre
otros (Labra et al., 2008). Por otro lado también se ha informado una falta de

relacion de la temperatura corporal con la temperatura del sustrato, como en L.
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ruibali y L. vallecurensis (Castilllo et al., 2015), L. parvus (Acosta et al., 2006) y
L. olongasta (Canovas et al., 2006), que son también especies
termorreguladoras como L. wiegmanni (Martori et al., 1998), L. koslowskyi
(Martori et al., 2002) y L. darwinii (Villavicencio, 2010).

Objetivos especificos

% Determinar las caracteristicas termorregulatorias de Liolaemus
chacoensis y la asociacion de la temperatura corporal (Tc) con la
temperatura del aire (Ta) y la temperatura del sustrato (Ts), asi como

posibles variaciones estacionales (calida y fria), etarias y sexuales.

% Evaluar la temperatura preferida de los lagartos en laboratorio y las

diferencias temporales, etarias y sexuales.

« Conocer las variaciones temporales y etarias de las temperaturas

operativas disponibles en el sitio.
s Determinar la calidad térmica del habitat, la precision de la

termorregulacion y la efectividad termorregulatoria; evaluando la

existencia de variaciones temporales, etarias y sexuales.

31



Materiales y métodos

Los meses de captura fueron noviembre 2014, febrero, marzo y noviembre
2015, y marzo 2016. Se diferencié temporada calida 1 (noviembre 2014 y febrero
2015), calida 2 (noviembre 2015); fria 1 (marzo 2015) y fria 2 (marzo 2016).
Durante estas temporadas se capturaron un total de 138 ejemplares de
Liolaemus chacoensis, de los cuales 50 fueron machos, 37 hembras y 51
juveniles.Para este capitulo se analizé la variacion temporal considerando dos
afios con sus respectivas estaciones calidas y frias (calida afio 1y 2, fria afio 1
y 2), ya que se obtuvieron diferencias estadisticas entre los afios de muestreo

en las siguientes variables: Tc, Tay Ts.

El horario de muestreo fue desde las 9 hasta las 19 horas cubriendo el periodo
de actividad diaria de la especie. Las capturas se realizaron, previa solicitud de
permisos de captura emitidos por la Secretaria de Ambiente, Direccion de
Conservacion y Areas Protegidas de la Provincia de San Juan. Las capturas se
realizaron con el método de lazo (Fig. 3). Al momento de la captura se registré
la temperatura corporal de campo (T¢) introduciendo una sonda 0,5 cm dentro de
la cloaca. Los individuos fueron manipulados por la cabeza y las mediciones se
realizaron dentro de un lapso de 20 segundos luego de la captura, para evitar la
transferencia de calor de la mano del operador al ejemplar. En el lugar donde se
observd por primera vez al lagarto capturado se registraron las temperaturas
microambientales: temperatura del sustrato (Ts) por contacto del bulbo del
termometro con el sustrato y del aire (Ta) a 1 cm de altura del sustrato. Para el
registro de estas tres variables de temperatura, se utilizé un termometro digital
TES © 1303 (TES Electronic Corp., Taipei, Taiwan, + 0,01° C). Para cada
ejemplar capturado se registré sexo, la hora de captura y el largo hocico cloaca

(LHC), con el objeto de relacionarlos con los datos térmicos obtenidos; al igual
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que la masa corporal (ver debajo). Se consideraron hembras adultas aquellas
que presentaron un LHC mayor a 45 mm (Pelegrin y Bucher, 2015) y machos
adultos aquellos individuos que superaron los 37 mm (Cruz y Ramirez Pinilla,
1996). Luego los individuos fueron transportados al laboratorio en bolsas de tela.
Previo al ensayo de temperatura preferida (ver debajo), se registré la masa
corporal (g) con una balanza analitica de precisién 0,0001 g.

Figura 3. Capturas de los ejemplares del lagarto del Chaco Liolaemus chacoensis. Se puede

observar el lazo con nudo corredizo.

Temperatura operativa (To)

Las temperaturas operativas (To, sensu Hertz et al., 1993) representan la
distribucion nula de las temperaturas corporales de un organismo en un
microclima particular en ausencia de calor metabdlico y enfriamiento por
evaporacion. Las To fueron registradas utilizando modelos biofisicos de cloruro
de polivinilo (PVC), de color gris 33%. Se fabricaron dos tipos de modelos nulos;
uno para adultos y otro para juveniles, de 62 mm y de 33 mm respectivamente.
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En el laboratorio se realiz6 la calibracion de los modelos biofisicos de To
(sensu Bakken, 1992) utilizando comparaciones simultaneas de las
temperaturas corporales del lagarto y el modelo de PVC, esto se realizé para
adultos y juveniles. El calentamiento (x 40° C) y enfriamiento (x 10° C) se realiz0
por medio de una fuente artificial de calor y frio. La calibracién se realizé por dos
horas consecutivas (una hora para el calentamiento y una para el enfriamiento)
y se utilizaron sondas tipo P-KO01 para registrar cada 1 minuto simultdneamente

las temperaturas del modelo y las temperaturas corporales de los lagartos.

Los modelos de PVC fueron distribuidos en cinco micrositios que L.
chacoensis comunmente utiliza (obs. pers.): bajo arbol, bajo arbusto, bajo roca,
sobre roca y suelo desnudo. En total se trabajo con diez modelos, seleccionando
un modelo adulto y un modelo juvenil por cada micrositio. En cada micrositio los
modelos fueron conectados a registradores de datos (HOBO © ProV2)
previamente programados para que registren las temperaturas microambientales
cada 5 min dentro del rango de actividad de los lagartos (de 9 a 19 h). La
temperatura operativa media del sitio y de los micrositios de estudio, se obtuvo

a partir del promedio de cada registro, cada 5 min, usando todos los modelos.

Figura 4. Modelos de PVC construidos para estimar las temperaturas operativas del lagarto

del Chaco Liolaemus chacoensis. En la figura a se puede observar el tamafio calibrado para
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juveniles, b para adultos y c recopilador de datos de temperatura (HOBO © ProV2, 2 Canales

Externos).

Ensayo de temperaturas preferidas (Tpref)

Dentro de las 48 hs de captura y sin previa alimentacion, se estimé la
temperatura preferida (Tprer), definida como la temperatura corporal que los
lagartos seleccionan en un gradiente térmico en el laboratorio. Este ensayo se
realizd6 siguiendo el protocolo estandarizado de Hertz et al. (1993),
Ibargiiengoytia et al., (2007) y Kubisch et al., (2011, 2016). Se utiliz6 un terrario
de madera con ocho sub-divisiones con el fin de colocar cada individuo en un
carril independiente (Fig. 5). Se logro un gradiente lineal de temperatura (65-17°
C) similar a las temperaturas de campo experimentadas por la especie (obs.
pers.). El extremo caliente se genero apartir de una linea de ocho lamparas de
70 watts. El extremo frio se logré enfriando el laboratorio a 17° C, utilizando un
aire acondicionado; este extremo coincidié con la temperatura ambiente del
laboratorio alcanzando un rango de temperatura aproximado de 16-18° C. Las
temperaturas corporales preferidas se obtuvieron conectandole a cada
espécimen una termocupla ultrafina conectada a un dispositivo TC-08 USB
(OMEGA® Precision Fine Wire Thermocouples; diametro 0,5 mm; Fig. 5). La
termocupla se coloc6 en el lado ventral de los ejemplares y fueron sujetas
mediante una cinta adhesiva hipo-alergénica. Cada individuo estuvo durante 3

horas en este ensayo sin interferir ni manipular a los mismos durante el registro.
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Figura 5. Terrario y dispositivo TC-08 USB (OMEGA® Precision Fine Wire Thermocouples;
diametro 0,5 mm) para ensayo de temperaturas preferidas. Laboratorio de Biologia, FCEFyN,
UNSJ.
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Efectividad termorregulatoria

Las tres variables térmicas registradas para la poblacion (Tc, Tpret ¥ To), fueron
utilizadas para calcular la efectividad termorregulatoria (E) por medio del
protocolo propuesto por Hertz et al. (1993). Con los valores de Tpret de cada
individuo se obtuvo un valor medio. Se calculé el rango intercuartil de Tpret CON
los cuartiles del 25 y 75 % (inferior y superior), que representa los limites

naturales en los que funciona el termostato hipotalamico (Hertz et al., 1993).

Se cuantifico la media de la precisiéon de la termorregulacion (db), que es igual
a la diferencia de la Tc con respecto al rango intercuartil Tprer de cada individuo.
Luego se calculé el indice de calidad térmica del ambiente desde la perspectiva
del organismo (de), como la diferencia de la To con respecto al rango intercuartil
Tpref de cada individuo. Se consideraron sélo valores absolutos. Sila Tc 0 To estan
por debajo del cuartil inferior, entonces db= rango intercuartil Tpret inferior- Tc y
de= rango intercuartil Tpref inferior - To, respectivamente. Si la Tc 0 To estan por
encima del cuartil superior, entonces db= rango intercuartil Tpret SUperior- Tc y
de= rango intercuartil Tprer Superior - To, respectivamente. Cuando la Tc 0 To
estuvo dentro del rango intercuartil Tpret Se consideré db y de igual a cero. Un
valor alto de db y de indican precision y calidad térmica baja. Siendo que un valor
igual o cercano a cero brindaria una idea que los organismos son altamente
precisos y el sitio donde se encuentran representa un habitat térmicamente

optimo (Lara Reséndiz et al., 2014).
La efectividad de la termorregulacion (E) fue calculada como E = 1- (media

db/media de) siguiendo a Hertz et al. (1993). Cuando el valor de E = 1 indica

termorregulacion activa, un valor de E = 0,5 indica un comportamiento
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termoconforme moderado y valores de E = 0 indica un comportamiento de

termoconforme absoluto.

Analisis estadistico

Se probo la normalidad mediante la prueba de Shapiro-Wilks y homogeneidad
de la varianza de todas las variables, luego los datos fueron analizados mediante
estadistica descriptiva. Para relacionar distintas variables térmicas se utilizarén
regresiones de minimos cuadrados. Para realizar comparaciones entre sexos,
tamafios corporales y periodo de actividad, se utilizaron andlisis de la varianza
(ANOVA), covarianza (ANCOVA) y pruebas t de Student. Se utilizé6 como test a
posteriori la prueba de Tukey HSD. En todos los analisis en donde el LHC afect6
a la variable respuesta se incluyé a LHC (longitud hocico-cloaca) como una
covariable. La masa corporal no se incluyé, ya que se correlaciona con el LHC.
Para el caso donde no se cumplieron los supuestos de normalidad se utilizaron
pruebas no paramétricas tales como, Prueba U, correlacion de Kendall y Kruskal
Wallis. Todas las pruebas se trabajaron con un nivel de confianza del 95 %. Las
pruebas estadisticas se realizaron con el programa Statistica version 7.0 y Sigma
Plot 11.0®.
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Resultados

En L. chacoensis el LHC vario de 30,00 a 52,00 mm (media= 41,57 + 5,50; N=
108) y la masa corporal de 0,79 a 4,36 g (media= 1,94 + 0,84; N= 66). Solo se

encontraron diferencias en el LHC entre sexos, siendo mas grandes las hembras

(t=Student, t= 5,108; p= <0,0001; Tabla 1; Fig. 6). La masa corporal no vario

entre sexo ni estadio y se correlacion6 con el LHC (correlacion de Kendall r=

0,83, P < 0,05). En la tabla 1 se presenta la estadistica descriptiva para LHC y

masa corporal para los individuos en su muestra total, su variacion etaria y

sexual.

Tabla 1: Estadistica descriptiva para longitud hocico-cloaca (LHC), masa corporal, tamafio de

la muestra de los individuos no aclimatados (N) y el valor de P (< 0,05) indicando diferencias

significativas entre sexos.

Clase Media (+ DE) Rango N P

LHC tota (mm) 41,57 + 5,50 30,00 - 52,00 108

Masa corporal total (9) 1,94 £ 0,84 0,79 - 04,36 66

LHC aduitos (Mm) 40,53 + 3,51 40,60 - 47,40 74 0,05
LHC juveniles (Mm) 34,54 + 2,17 30,00 - 40,80 34

LHC hembras (mm) 46,52 + 2,58 40,60 - 52,00 32 <0,0001
LHC machos (mm) 43,48 i 2,50 37,00 = 47,40 42

Masa corporal aguitos (9) 2,15+ 0,47 1,27 - 03,20 32 0,05
Masa corporal juveniles (9) 1,22 + 0,30 0,79 - 01,88 26

Masa corporal hembras (Q) 2,37 + 0,46 1,76 - 3,20 10 0,05
Masa corporal machos (9) 2,05+ 0,44 1,27 - 2,81 22
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Figura 6. Gréafico de medias representando la longitud hocico-cloaca (LHC) de Liolaemus

chacoensis, segun la variacion sexual: Hembras (H) y Machos (M). Los bigotes (barras de error)

indican la desviacién estandar (DE). a= 0,05.
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Temperatura corporal de campo

Se logro capturar y registrar la temperatura corporal de campo de un total de
138 individuos. En la tabla 2 se muestra la estadistica descriptiva para las
variables térmicas: temperatura corporal de campo (Tc), temperatura del aire (Ta)
y temperatura del sustrato (Ts). Y sus variaciones temporales, etarias y sexuales.

Tabla 2. Temperaturas ambientales y corporales de Liolaemus chacoensis registradas
durante el presente estudio. Tc= temperatura corporal de campo, Ta= temperatura del aire, Ts=

temperatura del sustrato, N=tamafio muestral, DE= Desvio estandar.

Clase Media + DE Rango N

Total

Tc 32,77 £ 3,76 20,70 - 41,10 138

Ta 27,73 £ 4,96 16,40 - 37,50 138

Ts 33,18 £ 8,15 16,40 - 53,00 138
Célida Afio 1

Te 34,44 + 1,86 30,50 - 37,90 40

Ta 30,84 £ 2,73 24,80 - 37,30 40

Ts 36,50 £ 6,70 25,80 - 52,80 40
Caélida Afio 2

Te 28,19+ 2,34 20,70 - 32,50 32

Ta 23,67 £ 4,85 16,40 - 37,10 32

Ts 26,85+ 5,90 17,20 - 44,0 32
Fria Afio 1

Te 31,40+ 1,96 24,70 - 34,20 30

Ta 24,10 + 3,01 18,60 - 29,80 30

Ts 28,22 + 6,33 16,40 - 43,80 30
Fria Afio 2
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Te
Ta
Ts
Adultos
Te
Ta
Ts
Juveniles
Te
Ta
Ts
Hembras
Tc
Ta
Ts
Machos
Te
Ta
Ts

36,12+ 2,78
30,88 + 3,45
39,23 £ 6,18

32,00 £3,91
27,27 £5,42
32,53 + 8,42

34,11 + 3,05
28,50 + 3,98
34,27 £ 7,62

31,65 +4,32
26,89 +5,78
31,94 + 8,98

32,23 + 3,61
27,55+5,20
32,98 + 8,05

26,50 - 41,10
22,70 - 37,50
23,60 - 53,00

20,70 - 38,80
16,40 - 37,50
16,40 - 52,80

26,50 - 41,10
18,70 - 36,00
18,90 - 53,00

20,70- 37,90
17,20 - 37,10
16,40 - 52,80

24,40 - 38,80
16,40 - 37,50
18,00 - 52,80

36
36
36

87
87
87

51
51
51

37
37
37

50
50
50

La temperatura corporal de campo para la muestra total fue significativamente

mayor que la Ta y la Ts fue significativamente mayor que la Ta (Kruskal-Wallis,

H2137 = 65,48; p < 0,001; Tabla 2; Fig. 7).
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Figura 7. Diagrama de cajas representando las diferencias significativas entre las medianas
de la temperatura corporal de campo (T¢), temperatura del aire (Ta) y temperatura del sustrato

(Ts). La linea media indica la mediana, los bigotes (barras de error) superior e inferior de la caja

indican los percentiles 90 y 10. Letras diferentes indican diferencias significativas. a= 0,05.

La Tc fue explicada por las temperaturas microambientales Tay Ts (Regresion
Mdltiple, R?= 0,57; F2,136 = 91,70; p < 0,001; Fig. 8).
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Figura 8. Regresiones lineales de la temperatura corporal de campo (Tc) de Liolaemus
chacoensis en funcion de la temperatura del aire (Ta) en circulo negro (R?= 0,53; p= <0,001; N=
138; Tc=17,37+0,55 * Ta) y la temperatura del sustrato en circulo blanco (Ts) (R?= 0,50; p= 0,001;
N=138; Tc=21,87+0,33 * Ts).

Se encontrd una relacion significativa entre la temperatura corporal de campo
y la longitud hocico cloaca, en donde soélo el 5 % de la variabilidad de la Tc es
explicada por la LHC (Regresion simple, R?= 0,05; F1,101= 6,15 p < 0,01; Fig. 9).
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Figura 9. Relacién entre la temperatura corporal (T¢) de Liolaemus chacoensis y la longitud
hocico cloaca (LHC) (R?= 0,05; p= < 0,01; N=102; Tc= 39,57- 0,16 * LHC).

La temperatura corporal de campo de la muestra total varié con las horas de

actividad observandose una menor Tc en el rango de 9-11 h con respecto a los
rangos de 11-13 h, 13-15 h, 15-17 hy 17-19 h (ANOVA, F4,134=10,61; p < 0,001;

Fig.10).

45



45

40 —
b b
b b b
35 — a
. "]
%) 1
< 30 - -
(&) =]
|_
25
20 -
15 | | | | |
09-11 11-13 13-15 15-17 17-19

Horas de actividad (h)

Figura 10. Grafico de medias representando la temperatura corporal de campo para la
muestra total de Liolaemus chacoensis, segln las horas de actividad agrupadas en cinco rangos:
09-11 h, 11-13 h, 13-15 h, 15-17 h y 17-19 h. Los bigotes (barras de error) indican la desviacion

estandar (DE). Letras diferentes indican diferencias significativas. a= 0,05.
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Se encontraron diferencias significativas en la temperatura corporal de campo
segun la temporada en la que L. chacoensis fue capturado (Célida afio 1 y afio
2, Fria afio 1 y 2), siendo mayor en la temporada Fria afio 2 (ANCOVA, F3,105 =
67,17; p < 0,0001; LHC como covariable; Fig. 11).
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Figura 11. Diagrama de cajas representando las medianas de la temperatura corporal de
campo (T¢) segun la temporada: Calida afio 1 y 2, Fria afio 1 y 2). La linea media indica la
mediana, los bigotes (barras de error) superior e inferior de la caja indican los percentiles 90 y
10. Letras diferentes indican diferencias significativas. a= 0,05.
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La temperatura corporal de campo no vario entre adultos y juveniles de L.
chacoensis (ANCOVA, F1,107= 1,22; p > 0,05). Asimismo los machos y hembras
no presentaron diferencias en la temperatura corporal de campo (ANCOVA,
F1,73=0,22; p > 0,05).

Temperatura operativa (To)

Se registraron un total de 16784 datos de temperaturas operativas de los
modelos en todas las fechas de muestreo de este estudio: noviembre 2014,
febrero 2015, marzo 2015, noviembre 2015 y marzo 2016, con una media de
37,33 £ 8,80, un valor minimo de 21,36° C y un maximo de 60,65° C. La

estadistica descriptiva de las temperaturas operativas se presenta en la tabla 3.

La temperatura operativa varié con respecto a la temporada, el periodo calido
afo 1 fue mayor a célido afio 2 y a las temporadas frias (Kruskal-Wallis, Hs; 3423
= 2336,80; p < 0,001; Tabla 3; Fig. 12). No se observé diferencias en la To entre
las temporadas frias afio 1 y afio 2 (p > 0,05). Las To fueron estadisticamente
diferentes entre los dos modelos: adultos y juveniles (Mann-Whitney, U=
33939023,50; Medianaaduos= 36,23; Medianajuvenies= 36,34; Nadutos= 8392;
Njuvenies= 8392; p < 0,001; Tabla 3).

Tabla 3. Temperaturas operativas (To) de los modelos biofisicos colocados en los micrositios
donde se encuentra Liolaemus chacoensis registradas durante el presente estudio para la
muestra total, su variacion temporal, etaria y sexual, DE= desvio estandar. La To se registré en

cinco micrositios: Bajo arbol, Bajo arbusto, Bajo roca, Sobre roca y Suelo desnudo. En cada
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micrositio se registré la To en cuatro rangos horarios: 10-12 h, 12-15 h, 15-17 h y 17-19 h. Los
nameros en negrita indican los valores de cada micrositio sin discriminar el horario. Letras

diferentes indican diferencia significativa con un nivel de confianza del 95 %.
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Clase Media £ DE Rango N
Total 37,33+8,80 21,36 -60,65 16784
Temporada

Célida Afio 1 43,15+8,50 26,09 - 60,66 4300
Célida Afo 2 35,85+ 7,58 24,17 - 54,26 3424
Fria Afio 1 35,49 +8,84 22,08 -57,75 4450
Fria Afio 2 34,79 +7,33 21,37 - 55,37 4610
Modelos

Adulto 36,95+ 8,44 21,37 -57,95 8392
Juvenil 37,71+9,14 21,80 - 60,66 8392
Micrositio

Bajo arbol 32,20 +6,21 21,37 - 48,54 2672
10-12 26,98 +5,07 21,37 - 42,27 518
12-15 29,56 + 3,78 24,39 - 37,65 1062
15-17 37,75+ 4,35 27,80 - 48,54 790
17-19 35,93 +565 26,38 -48,27 302
Bajo arbusto 34,09+7,99 22,20-59,75 3528
10-12 30,73+5,54 22,20-41,97 674
12-15 35,57 +6,47 26,43 -53,74 1422
15-17 36,42 + 10,60 28,02 -59,75 1028
17-19 28,61+1,86 25,70-35,45 404
Bajo roca 30,34 +£3,71 22,08 - 38,20 3528
10-12 26,02 +1,63 22,08-30,17 674
12-15 30,73+3,09 24,77-37,15 1422
15-17 32,75+3,30 28,30 - 38,20 1028
17-19 30,00 +2,81 26,52 -37,84 404
Sobre roca 41,11 +5,03 28,47 - 53,55 3528
10-12 38,50 +5,37 30,77 - 52,53 674
12-15 41,97 +4,83 32,54 -53,55 1422
15-17 43,23 +3,45 34,60 - 52,46 1028
17-19 37,04 +4,31 28,47 - 43,68 404
Suelo desnudo 47,68 + 6,00 33,24 — 60,66 3528
10-12 43,33+ 4,48 3548-57,18 674
12-15 50,84 +4,19 42,06 - 60,66 1422
15-17 48,91 +5,77 33,50 - 59,88 1028
17-19 40,67 +3,82 33,24-49,21 402
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Figura 12. Diagrama de cajas representando las medianas de la temperatura operativa (To)
segun la temporada: Calida afio 1 y 2, Fria afio 1 y 2). La linea media indica la mediana, los
bigotes (barras de error) superior e inferior de la caja indican los percentiles 90 y 10. Letras

diferentes indican diferencias significativas. a= 0,05.

Se observo una marcada heterogeneidad térmica de los micrositios utilizados
por Liolaemus chacoensis (Fig. 13 y 14), siendo mayor la To en suelo desnudo

tanto para To adultos COMO To juveniles €N cada rango horario (Fig. 13 y 14).

Cuando se analizo la To de los modelos adultos se observd que en suelo

desnudo, en el rango horario de 17-19 h, la To fue igual a bajo arbol. Ademas en
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el rango 10-12 h, bajo arbol y bajo roca mostraron la misma oferta térmica (Fig.
13). Enlos rangos de 10-12 hy 12-15 h, la media de las temperaturas operativas
se ubico por debajo o dentro del rango intercuartil de Tpref de adultos, en los
micrositios bajo arbol, bajo arbusto y bajo roca, excepto para el rango de 15-17
hy 17-19 h la media de la To ubicada bajo arbol se observé por encima del rango
intercuartil de Tpret. La oferta térmica de los micrositios sobre roca y suelo

desnudo fue superior al rango intercuartil Tpref de los individuos adultos.

En los modelos juveniles, en el rango 15-17 h las To que se registraron bajo
arbol y bajo arbusto fueron iguales. Y los micrositios bajo arbusto y bajo roca no
presentaron diferencias en To (Fig. 14). En los rangos de 10-12 y 17-19, la media
de las temperaturas operativas se ubicé por debajo o dentro del rango intercuartil
de Tpref de juveniles, en los micrositios bajo arbol, bajo arbusto y bajo roca. En el
rango de 12-15 h bajo arbusto presenté una To por encima del rango intercuartil
de Tpret. Las To de bajo arbol y bajo roca se ubicaron dentro del rango de
temperatura preferida. Desde las 15 h hasta las 17 h bajo arbol y bajo arbusto
presentaron una oferta térmica por encima del rango intercuartil de Tprer de
juveniles, y bajo roca presentd una temperatura operativa que se situé dentro del
rango selecto por los lagartos juveniles. La oferta térmica que brindaron los
micrositios sobre roca y suelo desnudo se ubicé por encima del rango intercuartil

Tpret de los individuos juveniles.
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Figura 13. Gréfico de barras agrupadas representando las mediast DE de la temperatura
operativa (To) para individuos adultos. Las lineas discontinuas indican el rango intercuartil de Tpre
(inferior y superior) de los individuos adultos y verde indica la media de la To modelo aduito. Letras

diferentes indican diferencias significativas por rango horario. a= 0,05.

53



60

Juveniles

50 —

40 -

Zeze =%

I3}

a

w

To (°C)

30 — 2 7

o

20 —

H
T T T T T I T TTTIT TITITTT TI TTIA TT I T T T @

|EEENEENEENNEENEEEENNEENEENHENEERENRENNENNENNENENE

T T T T T I T TTTTTT EITTIA TTI T 01 ] =

TTTT T T T T T T TIT T EITITI T TT 0 TH =

10-12

[ bajo arbol
bajo arbusto
bajo roca
sobre roca
suelo desnudo

I
12-15

micrositio x rango

1
15-17

horario (h)

17-19

Figura 14. Gréfico de barras agrupadas representando las medias *DE de la temperatura

operativa (To) para individuos juveniles. Las lineas discontinuas indican el rango intercuartil

(inferior y superior) de los individuos juveniles y verde indica la media de la To modelo juvenil. &= 0,05.

Temperatura preferida

Se registro la temperatura preferida al total de los individuos no aclimatados

(fecha de muestreo: noviembre 2014, febrero 2015, marzo 2015) con un N= 66,
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abarcando una temporada fria y una célida. La Tprer Varié con respecto a la
temporada (Mann-Whitney, U= 281,00; Medianacaida= 34,67; Medianasia= 32,47,
Necalida= 36; Niria= 30; p < 0,001; Tabla 4) y en relacion al estadio, fue mayor en
los adultos (Mann-Whitney, U= 323,00; Medianaaduto= 34,57; Medianajuveni=
32,77; Nadulto= 40; Njuvenii= 26; p= 0,01; Tabla 4).

No se encontraron diferencias significativas entre la temperatura preferida
registrada en laboratorio de hembras y machos (Mann-Whitney, U= 164,000;
Medianaxembras= 36,24; Medianamachos= 34,34; NHembras= 17; Nmachos= 23; p > 0,05;
Tabla 4). En este estudio se prob6 si la temperatura preferida varié entre
hembras gravidas (huevos en el oviducto) y no gravidas; se obtuvo que la T pref
no fue diferente entre ambas categorias (Mann-Whitney, U= 33,00;
MedianaHembras_gravidas= 36,56; Mediananembras_no gravidas = 31,51; NHembras_gravidas=
7; NHembras_no gravidas = 10; p > 0,05). Debido a esto, las hembras se agruparon solo

en la clase hembras.

El rango intercuartil Tpret establecido para la temporada célida se ubico entre
los 32,50 - 36,04° C y para la temporada fria fue de 27,94 - 33,37° C. El cuartil
inferior y superior en la temporada célida fue significativamente mayor con
respecto a la temporada fria (Cuartil inferior: Mann-Whitney, U= 243,00;
Medianacaida= 33,38; Medianasia= 29,86; Ncaida= 36; Nfia= 30; p < 0,001; Cuartil
superior: Mann-Whitney, U= 385,500; Medianacaida= 37,07; Medianasia= 35,86;
Ncaida= 36; Nria= 30; p < 0,02; Tabla 4). Para adultos se obtuvo un rango
intercuartil Tpref de 30,95 - 34,90° C y para juveniles de 29,64 - 34,72° C. Ambos
cuartiles fueron mayores en los adultos (Cuartil inferior: Mann-Whitney, U=
365,00; Medianaaduito= 32,60; Medianajuveni= 30,77; Nadulto= 40; Njuveni= 26; p <
0,04; Cuartil superior: Mann-Whitney, U= 299,00; Medianaaduto= 37,25;
Medianajuvenii= 34,29; Naduito= 40; Njueni= 26; p < 0,004; Tabla 4).
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Tabla 4. Variacién de la temperatura preferida de Liolaemus chacoensis registrada en
laboratorio durante el presente estudio. El asterisco indica diferencias estadisticas, con una
significancia de a= 0,05.

Total 32,53+4,66 33,53 30,42 +(5,28) - 34,82 + (4,77) 66

Calida 34,16 + 3,43 34,68 32,50 + (4,35) - 36,04 + (3,00) 36
Fria 30,58 + 5,22 32,48 27,94+ (5,30) - 33,37 £ (6,01) 30
Adultos 32,82+ 5,60 34,57 30,95+ (6,01) - 34,90 + (5,82) 40
Juveniles 32,09 + 2,70 32,78 29,64 +(3,92) - 34,72 £ (2,51) 26
Hembras 31,88 +7,54 36,25 30,66 * (7,75) - 33,28 £ (7,87) 17
Machos 33,52 + 3,60 34,34 31,16 + (4,49) - 36,10 + (3,38) 23

Variacion de Tc Y Tpref
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No se encontraron diferencias entre la Tc y Tpret €n el total de la muestra
(Mann-Whitney, U= 1997,00; Mediana 1c=33,35; Mediana tpref =33,52; N= 66; P
> 0,05), al igual que por temporada, por estadio y sexo (p > 0,05). Las Tc mas
frecuentes para la poblacion de L. chacoensis se observaron entre los 30-33° C
y las mismas se ubicaron dentro del rango intercuartil Tpref, al igual que la media
de Tc (32,77 £ 3,76, Tabla 2, Fig. 15). El 71,01 % de las Tc se ubicaron dentro
del rango intercuartil Tpret. La media de To se ubico por fuera del rango intercuartil
Toret (Fig. 15).
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Figura 15. Distribucion de las temperaturas corporales de campo (T¢) y de las temperaturas
preferidas (Tprer) de Liolaemus chacoensis. La temperatura corporal media (T¢) esta representada
por el triangulo rojo, la media de Tprer €s indicada por el triangulo gris y el rango intercuartil Tpref
(inferior y superior) delimitados por las lineas negras discontinuas. La media de To se indica por

la linea verde.
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Efectividad termorregulatoria E= 1- (media db/media de)

En este capitulo se muestran los valores de efectividad termorregulatoria s6lo
para los individuos no aclimatados. El indice de efectividad termorregulatoria
para la especie L. chacoensis fue de 0,50. De acuerdo a la temporada, el indice
E vario de 0,12 en la temporada fria y 0,69 en la temporada célida. En cuanto a
la variacion etaria, los adultos se comportaron como termoconforme moderado y
los juveniles como termorreguladores activos. Las hembras tendieron a ser mas

termoconformes que los machos (Tabla 5).

Para la poblacion de Liolaemus chacoensis los valores de db y de indicaron
una precision y una calidad térmica alta. Al diferenciarlo por temporada se
observé el mismo patron, a diferencia en la clase etaria en donde los juveniles
resultaron mas precisos en la termorregulacion con respecto a los adultos. Al
analizar la variacion sexual los machos fueron mas precisos que las hembras
(Tabla 5).

Tabla 5. Estadisticos descriptivos de los desvios de la temperatura corporal de campo
respecto del rango intercuartil Tpret (db) y el indice de calidad térmica del ambiente (de) propuesto
en el modelo de Hertz et al. (1993).
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Clase db de E N

Total 1,96 + 3,28 3,86 + 4,57 0,50 66
Calida 1,47 +£1,78 4,66 + 3,46 0,69 36
Fria 2,56 + 4,43 2,90 + 5,54 0,12 30
Adultos 2,60 + 3,83 4,09 + 4,95 0,37 40
Juveniles 0,99 + 1,88 3,51 £ 3,99 0,72 26
Hembras 4,05+5,17 4,90 + 5,91 0,18 17
Machos 1,53+1,94 3,49 £ 4,15 0,57 23

Discusion

Los lagartos pertenecientes al género Liolaemus tienden a tener temperaturas
corporales de campo similares, independientemente de las condiciones del lugar
donde habitan (Fuentes y Jaksic, 1979; Valencia y Jaksic, 1981; Rocha, 1995),
lo cual es congruente con otros trabajos que demuestran que la biologia térmica
en los lagartos esta filogenéticamente conservada (Bogert, 1949; Grigg y
Buckley, 2013; Clusella-Trullas y Chown, 2014). Sin embargo, existen estudios
a nivel del género que sugieren que las temperaturas corporales cuando estan
activos dependen en gran medida de las temperaturas ambientales (Labra et al.,
2008). La temperatura corporal de campo en Liolaemus chacoensis depende
moderadamente de la Ta y Ts, esto indicaria de acuerdo a Huey (1982) que en
esta especie chaquefa existiria un cierto grado de termoconformidad y es
posible que la tigmotérmia y la heliotérmia juegue un papel importante en L.
chacoensis. Laspiur et al. (2007) observd que L. chacoensis presenta un
comportamiento de termorregulacion heliotérmica, en coincidencia con lo hallado

en este estudio. Los resultados de algunos estudios en la biologia térmica de
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lagartos como en L. jamesi y L. alticolor (Marquet et al., 1989), L. sanjuanensis
(Acosta et al., 2004), Phymaturus patagonicus (Ibargiengoytia, 2005), P. punae
y P. tenebrosus (Ibargiiengoytia et al., 2008), L. vallecurensis y L. ruibali (Castilllo
et al., 2015), P. extrilidus y L. parvus (Gémez Alés et al., 2017) muestran que los
lagartos de climas mas rigurosos y frios son mejores termorreguladores en

comparacion a los de clima templado.

Por el contario, es notable observar como la temperatura corporal se mantiene
constante (Fig. 10) en horarios en donde la temperatura del aire y sustrato son
elevadas, siendo suelo desnudo el micrositio méas utilizado por L. chacoensis, el
cual registré una To entre 33 a 61° C (Tabla 3) en el horario donde se observo a
los lagartos con mayor actividad (de 11 a 17h). Asimismo, es probable que L.
chacoensis alterne la estrategia de regulacién térmica, es decir que sea

termoconforme en ciertos horarios del dia y termorregulador en otros horarios.

La temperatura corporal registrada en campo de L. chacoensis fue de 33° C,
la cual se encuentra dentro del rango reportado por Medina et al. (2012). Esta
temperatura media fue similar en la especie hermana L. olongasta, Tc= 32,10
(Canovas et al., 2006) pero fue inferior a la Tc de las restantes especies que
conforman el mismo clado y que habitan en localidades del desierto de Argentina
como L. grosseorum, L. darwinii (Espinoza et al., 2004; Medina et al., 2012) y L.
laurenti (Cordoba, com. pers.), las cuales fueron superiores a 36,4° C. En
comparacion con otros Liolaemus de un piso altitudinal similar, se observé una
Tc similar en L. acostai (32° C, Villavicencio et al., 2007) y L. bisignatus (33° C,
Labra et al., 2009). La Tc mostré variacion temporal, siendo mayor en la época
fria (36° C); este valor alcanzado podria resultar de la dependencia observada
de la Tc con las temperaturas ambientales (Ts y Ta), ya que las mismas fueron
superiores en la temporada fria. Esta variacion temporal también pudo

observarse en L. lutzae, en donde Maia-Carneiro et al. (2012) sugieren que la
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variacion podria deberse a una respuesta inmediata a las condiciones térmicas

0 a una posible aclimatizacion.

Por otra parte, al comparar la Tc con la temperaturas que los lagartos
seleccionan en un gradiente térmico (Tpref); L. chacoensis seria una especie que
se encuentra activa a temperaturas corporales cercanas a sus preferencias
térmicas (Fig. 15), esto indicaria que los lagartos obtienen los requerimientos
termofisiolégicos necesarios en su ambiente natural. Este comportamiento
también se observo en cuatro especies de Liolaemus de la Puna Argentina, L.

irregularis, L. multicolor, L. albiceps y L. yanalcu (Valdecantos et al., 2013).

La condicion reproductiva no afecto la Tprer, €sto podria deberse al modo
reproductivo oviparo de L. chacoensis. Igualmente a lo observado en L. fuscus,
L. monticola y L. lemniscatus (Labra y Bozinovic, 2002). Por el contario, la Tpref
se vi0 afectada para especies viviparas prefiadas como, L. curis (NUfiez, 1996).
Por otro lado, la temperatura preferida fue de 32,53° C, la cual es inferior a la
reportada para L. gracilis, especie con la que vive en simpatria en el chaco
serrano (41° C, Espinoza et al., 2004; Medina et al., 2012). Se observé una
variacion temporal, siendo en la temporada calida 4° C mas elevada que la fria,
lo que podria indicar una posible aclimatizacién en L. chacoensis. Este patrén
coincide a lo reportado por Clusella- Trullas y Chown (2014), ellos mencionan
gue esta tendencia se observa en los gekos Hoplodactylus maculatus (Tocher,
1992) y en Oedura marmorata (Christian et al., 1998), en especies tropicales
(Christian y Bedford, 1995; Navarro-Garcia et al., 2008) y en las poblaciones de
L.bellii (Labra, 1998).

La disponibilidad de microambientes favorables puede ser indicada por To y
por la diferencia entre temperaturas operativas y el rango intercuartil de Tpref O
set-point de las temperaturas preferidas determinadas en el laboratorio (de).
Entre la heterogeneidad térmica de los micrositios utilizados por L. chacoensis

se observa que los micrositios bajo arbol (de 12-15 h), bajo arbusto (de 10-12 h)
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y bajo roca (12-19 h) (Tabla 3) ofrecen una alta calidad térmica ya que sus
valores medios son cercanos a los que los lagartos seleccionan en laboratorio
(Rango intercuartil de Tprei= 30,42-34,82, Tabla 4). El indice de eficiencia
termorregulatoria indica que L. chacoensis se comportaria como un
termorregulador moderado, excepto en la estacion fria, donde se observa que
tienden a una termorregulacion nula. En contraposicién con el grupo Liolaemus
goetschi estudiado por Moreno Azécar et al. (2012), ellos mencionan que este
grupo a excepcion de L. cuyanus, se comportan como termorreguladores activos.
La estrategia termorregulatoria obtenida en L. chacoensis podria ser explicada
por lo expresado por Huey y Slatkin (1976) y Huey (1982), donde ellos
establecen que los animales no necesitan invertir tiempo y energia en la
termorregulacion seleccionando activamente los microambientes por donde
habitan. Un patrén similar se observd en las hembras, ya que en comparacion
con los machos tienden a ser mas termoconformes. La posible termoconformidad
en las hembras podria indicar que seleccionan activamente los microambientes
por donde se moviliza, ya que las hembras fueron observadas principalmente
bajo arbol, el cual brindaria temperaturas similares a las que las hembras
seleccionan en laboratorio (To bajo arboi= 32° C, rango intercuartil Tpret= 30,66-

33,28; Tabla 3 y 4, respectivamente).
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CAPITULO 2

Tolerancia térmica y desempefio locomotor de Liolaemus
chacoensis
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Introduccion

El desempefio del aparato locomotor es un factor determinante de la
adecuacion biolégica en la naturaleza a través de los efectos sobre la
supervivencia (Foley, 1997; O'Steen et al., 2002; Miles, 2004; Le Galliard et al.,
2004; Husak, 2006). Diversos autores se han focalizado en estudios de
desempeiio locomotor, centrandose en algunos grupos de ectotermos, como
insectos y reptiles (e.g., Huey et al., 1984; Sinervo et al., 2000; Vann Dame y
Vanhooydonck, 2001; Husak et al., 2006; Irschick et al., 2008; Strobbe et al.,
2009; Sun et al., 2014; Vanhooydonck et al., 2015; Ibarglengoytia et al., 2016).

La locomocién ha demostrado ser sensible a la temperatura y muestra una
respuesta a los cambios ambientales térmicos (Wilson et al., 2000; Angilletta et
al., 2002). Los estudios del efecto de la temperatura corporal en el desempefiio
fisiolégico se han centrado en los rasgos caracteristicos de las curvas de
desempefio térmico, que en ectotermos generalmente tienen una forma
asimétrica, sesgada hacia la izquierda (Kingsolver y Huey 1998; Angilletta et al.,
2006; Chown et al., 2010). La curva de adecuacién termobioldgica proporciona
informacion que permite visualizar el grado de acople entre la fisiologia y las
condiciones ambientales (Navas, 2003), indicando que la capacidad fisiologica
esta influenciada por la variacién en las condiciones térmicas dentro del rango
de tolerancia de las especies (Bonino et al., 2015). Los limites del rango de
tolerancia térmica y de la curva de adecuacion termobioldgica estan fijados por
las temperaturas criticas maximas y criticas minimas, definidas como la

temperatura corporal a la que un organismo deja de tener coordinacion muscular
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de tal manera que no puede escapar de una situacién perjudicial y pierde el
reflejo de enderezamiento (Cowles y Bogert 1944; Lutterschmidt y Hutchison,
1997). Pudiendo visualizarse un aumento constante desde la temperatura critica
minima hacia temperaturas mas elevadas, hasta una temperatura 6ptima (To,
Waldschmidt y Tracy, 1983; Huey y Bennett, 1987) donde el desempefiio es
méaximo, y mas alla de ese punto disminuye rapidamente a medida que la
temperatura se aproxima a los niveles criticos, es decir hasta la temperatura
critica maxima (TCmax). La forma de la curva mostraria que, si son mas estrechas
seria indicativo de estrategias especialistas, mientras que si son mas amplias
podrian reflejar una estrategia generalista (Huey y Kingsolver, 1989; Izem y
Kingsolver, 2005).

Asimismo, los parametros del desempefio locomotor como el rango de
tolerancia térmica, la temperatura 6ptima u 6ptimo térmico (Tept) y la amplitud de
desempefio (Bso, definido como rango de temperatura a la cual el desemperio es
mayor o igual al 80 % de la velocidad maxima) (Huey, 1982) quedan establecidos
en la curva de adecuacién biolégica. Siendo probablemente la temperatura
optima y el Bso los parametros ecologicos mas importantes; porque reflejan el
rango de temperatura corporal dentro del cual un reptil mejora su desempefio
(Huey, 1982).

Por otro lado, Espinoza y Tracy (1997) mencionan que a diferencia del rango
de tolerancia térmica, existe un rango de actividad delimitado por las
temperaturas voluntarias (maximas y minimas; Spellerberg, 1972). Ellos indican
gue el rango de actividad representa el rango de temperatura corporal sobre el
cual los reptiles desarrollan sus actividades normales, fuera de este rango si la
temperatura corporal supera estos limites existe la posibilidad que se alcance la

temperatura critica, ya sea en su punto minimo o maximo. A estas temperaturas,
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el individuo no puede escapar y si las condiciones se agravan finalmente
alcanzaréa la temperatura letal maxima o minima y morird. A su vez, dentro del
rango de actividad se encuentra la temperatura set-point registrada en
laboratorio; que es la temperatura corporal regulada por el hipotalamo y cuando
éste envia la sefial al animal, el mismo inicia la regulacién de la temperatura
corporal. Existen estudios que reportan que el 6ptimo térmico coincide con el
rango de actividad (Espinozay Tracy, 1997) pero esto es aln materia de debate.
Varios estudios han encontrado para el desempefio locomotor un éptimo térmico
a temperaturas corporales relativamente altas, cerca de los limites letales
superiores (Bennett, 1990). Sin embargo, se ha informado que en lagartos de
ambientes frios y templados las temperaturas 6ptimas, donde la velocidad es
maxima, son mas bajas (Bennett, 1990; Fernadndez et al., 2011), es decir que en
condiciones naturales estos lagartos alcanzarian so6lo una fraccion de su
velocidad potencial porque la Tspt €S mas alta que la temperatura preferida y/o

superiores a su temperatura corporal en el campo (Bennett, 1990).

En particular, la locomocién es ecolégicamente relevante para la mayoria de
los reptiles porque influye en una serie de interacciones del comportamiento del
organismo con su ambiente, incluyendo la evasion de predadores, reproduccion
y captura de presas (Irschick et al., 2008; Vanhooydonck et al., 2015;
Ibargiengoytia et al., 2016). Huey (1982) establece que los estudios ecoldgicos
del desempefio fisiolégico son mas apropiados si se basan en un nivel de
organismo (Tabla 1 en Huey, 1982) en lugar de analizar procesos a un nivel
inferior (Bartholomew, 1958; Huey y Stevenson, 1979). Asimismo, el efecto de la
temperatura corporal sobre el éxito en la depredacion podria ser mas certero a
partir de datos sobre locomocion en la velocidad de carrera que a partir de datos
sobre la velocidad de las contracciones de las fibras musculares (Huey 1982). El
desemperfio o performance locomotor ha sido evaluado con diversos métodos,

entre ellos la velocidad de carrera (cortas y largas; van Berkum, 1988; Anguilleta
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Jr. et al.,, 2002a; Huey et al., 2009). Estos tipos de carrera tienen diferente
significado ecoldgico; algunos autores proponen que las carreras cortas se
relacionan con el comportamiento de escape de depredadores (Irschick et al.,
2008; Artacho et al., 2017) mientras que las carreras largas influirian en el
comportamiento de forrajeo (Irschick y Losos, 1998). Otro indicador como
medida estricta de la capacidad fisiol6gica del organismo en general (Bennett,
1978; Sinervo y Huey, 1990; Garland y Losos, 1994) pero menos utilizado, es la
resistencia (o endurance), la cual tendria mayor implicancia en la defensa de
territorio o comportamiento de forrajeo (Sinervo et al., 2000; Beal et al., 2014).
Algunas investigaciones se han centrado en la relacion de las dos componentes
del desempeiio locomotor, velocidad y resistencia, como en Huey et al. (1990),
Vannhoydonck et al. (2001); Albuquerque et al. (2015), entre otros. El
compromiso es un aspecto comun de estudios en biologia evolutiva y en estudios
de fisiologia locomotriz (e.g., Townsend y Calow 1981; Garland 1988; Garland y
Losos 1994; Fry, 1996; Wang et al., 1997; Albuquerque et al., 2015). Cuya
importancia se enfoca en poner a prueba si existe un compromiso (trade-off)
entre ambas componentes y si ambas componentes pueden ser maximas al

mismo tiempo.

Finalmente, la capacidad de muchas especies de lagartos para disminuir su
costo de mantenimiento durante los cambios de temperaturas ambientales esta
probablemente relacionada con su éxito para hacer frente a un ambiente
fluctuante (Gotthard y Nylin, 1995; Weinig, 2000; Naya et al., 2008). Asimismo,
los organismos podrian alcanzar ventajas selectivas sobre el desempefio cuando
se exponen a condiciones limitadas (Schmidt-Nielsen, 1990; Wilson y Franklin,
2002). Por lo tanto, la mirada poblacional, es decir, la magnitud de la variacion
temporal e intrapoblacional, como respuesta a cambios térmicos estacionales es

relevante para este tipo de estudio.
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Objetivos especificos

< Evaluar el efecto de las distintas temperaturas corporales de ensayo

sobre el desempefio locomotor: carrera corta y carrera larga, y resistencia.

X Determinar los pardmetros de desempefio locomotor para L.
chacoensis: 6ptimo térmico (Tept), amplitud de desempefio (Bso) y el rango de
tolerancia térmica, estableciendo la curva de desempefio térmico para L.

chacoensis para la muestra total y su variacion temporal, etaria y sexual.

<> Establecer la relacion de las dos componentes del desempefio

locomotor: velocidad méxima y resistencia (endurance).

% Registrar los parametros térmicos fisiologicos fundamentales de L.
chacoensis: Temperatura Voluntaria Minima (TVmin), Temperatura Critica
Minima (TCmin) Temperatura Voluntaria Maxima (TVmax), Temperatura Critica
Maxima (TCmax); determinando sus variaciones intrapoblacionales y

temporales.

<> Definir el rango de tolerancia térmica (Twr) y el margen de seguridad
fisiolégica al frio (MSFF) y al calor (MSFC), y sus diferencias temporales,

etarias y sexuales.
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Materiales y Métodos

Se capturaron un total de 67 individuos (muestra total) de Liolaemus
chacoensis (23 machos, 15 hembras y 29 juveniles, N= 67). Durante la
temporada célida (noviembre 2014 y febrero 2015) se capturaron 36 individuos
y en la temporada fria (marzo de 2015) se capturaron 31 individuos. Para este
capitulo, s6lo se diferencié entre una temporada calida y fria, ya que no se
encontraron diferencias estadisticas al excluir del andlisis el mes de noviembre
de 2015 y marzo de 2016. Luego estos individuos fueron trasladados al
laboratorio en bolsas de tela rejilla. En el laboratorio, se registro la masa corporal
(9), ya que el desempefio locomotor en ectotermos ademas de depender de la
temperatura corporal (Huey et al., 2012) puede variar con el tamafio y la masa
corporal (Garland, 1994; Bonino et al., 2011).

También, se registraron siete variables morfoldgicas, las cuales ejercen un
papel fundamental en el desempefio locomotor (Bonino et al., 2011; Tulli et al.,
2012; Bonino et al., 2015). Las mismas fueron medidas en los miembros del lado
izquierdo del cuerpo de cada individuo utilizando un calibre digital (Lee Tools *
0,1 mm): Extremidades posteriores 1) largo de fémur: desde la articulacion de la
cadera a la articulacion de la rodilla , 2) largo de tibia-fibula: desde la articulaciéon
de la rodilla al tobillo, 3) largo de la pata: desde el tobillo a la base del tercer
dedo, de las extremidades anteriores 4) largo del humero: desde la articulacion
del hombro al codo, 5) largo del radio-cubito: desde el codo a la mufieca , 6) largo

de la mano: desde la mufieca a la base del tercer dedo) y 7) LHC (largo hocico-
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cloaca): desde la punta del hocico hasta el margen posterior de la cloaca
(Vanhooydonck et al., 2001).

Por otra parte, luego de realizar los ensayos de temperatura preferida
(Capitulo 1), se evalu6 el desempefio locomotor; primero se llevé a cabo el
ensayo de velocidad de carrera y posteriormente el de resistencia. Los ensayos
de desempeiio locomotor y de tolerancia térmica se llevaron a cabo en dias
consecutivos, realizando un ensayo de velocidad de carrera por dia a una
temperatura corporal de ensayo diferente (Tcorp), Ofreciendo a los lagartos 24 h
de descanso entre ensayos.

Posteriormente se realizaron los ensayos de hipotermia: Temperatura
Voluntaria Minima (TVmin) y Temperatura Critica Minima (TCmin) y finalmente los
ensayos de hipertermia: Temperatura Voluntaria Maxima (TVmax) y Temperatura
Critica Maxima (TCmax). Dos dias previos a comenzar los ensayos de hipotermia
e hipertermia, los individuos no fueron alimentados (Huang y Tu 2008). Los

ensayos en el laboratorio tuvieron una duracion de 12 dias en total.

Para mantener el estado saludable de los individuos y evitar que los mismos
pierdan su masa corporal inicial, durante todos los ensayos los lagartos fueron
alimentados por larvas de Tenebrio molitor y se les proporcion6 agua ad libitum,
ademas se controld la masa corporal (utilizando una balanza analitica, con una
precision de 0,0001g) en cuatro instancias: al momento de ser capturados (en el
laboratorio), al finalizar el ensayo de velocidad de carrera, al finalizar el ensayo
de resistenciay por ultimo luego del ensayo de hipotermia e hipertermia (ensayos

de tolerancia térmica).

Velocidad de carrera (m.s™?)
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La velocidad de carrera se evalud en un total de 67 individuos (15 hembras,
22 machos y 22 juveniles). Para evaluar el efecto de la temperatura corporal
sobre el desempefio locomotor se registrd la velocidad de locomocion,
utilizando dos tipos de carreras: Carrera corta (CC) de 0,15 m con un sélo
estimulo inicial y carrera larga (CL) de 1,05 m con estimulos continuos,
tocando la cola o las extremidades traseras con una pequefia pieza de
madera, teniendo cuidado de no interferir con la velocidad de carrera. Para
ello, se utilizé una pista de carrera de 0,08 m de ancho y 1,20 m de largo con
una superficie de corcho que les proporciona una mejor traccion a los lagartos.
Ademas, la pista tiene ocho celdas infrarrojas cada 0,15 m y un refugio en el
extremo final (Fig. 16). Este dispositivo fue conectado a una PC para obtener
los registros de tiempo mediante el uso de un software especializado
(Cabezas-Cartes et al., 2013; Ibarglengoytia et al., 2016).

Cada lagarto corrio tres veces consecutivas, sin fatigarlos, para cada ensayo
de Tcorp, considerando sélo la carrera en la cual alcanza la maxima velocidad
tanto para CC y CL. La repeticion de la carrera por cada individuo evita la
consideracion de una menor velocidad por falta de voluntad de un individuo para
alcanzar un mejor desempefio (mayor velocidad) en lugar de su incapacidad para
correr mas rapido (Garland y Losos, 1994; Angilletta et al., 2002a). Se utilizaron
cinco rangos de temperaturas corporales (Tcorp), tanto en velocidad de carrera
como en resistencia siguiendo la metodologia de Angilletta et al. (2002a),
teniendo en cuenta el rango de tolerancia térmica de la especie en estudio, es
decir, por encima de su temperatura critica minima (TCmin) y por debajo de su
temperatura critica maxima (TCmax). Los cinco rangos de temperaturas
corporales (Tcorp) que se eligieron fueron: 15-19° C; 20-24° C; 26-30° C; 31-35°
C y 36-37° C. Antes de cada ensayo se mantuvieron los individuos en un

recipiente a la temperatura requerida para cada ensayo. Previamente al inicio de
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cada carrera, se registré la temperatura corporal individual (Tcorp i) de cada
lagarto con una sonda de catéter que fue introducida a 1 cm en el interior de la
cloaca. Se calcul6 la velocidad maxima individual lograda para cada lagarto (Vmax
i) y la velocidad maxima lograda para la especie, para CCy CL (Vmax.cc; Vmax. cL).
Se trabaj6é tomando en cuenta los protocolos usados por Ibargliengoytia et al.
(2007); Fernandez et al. (2011) y Kubisch et al. (2011, 2016).

sensore'V 0.15m i

I« g

0.08 m
i

Figura 16. Dispositivo utilizado para la realizacion de la carrera larga (CL, sensor 1 al 8) y

carrera corta (CC, sensor 1 al 2).

Resistencia (s)

Ademas de registrar la velocidad de locomocién se midi6 la resistencia en 61
individuos (15 hembras, 20 machos y 26 juveniles). Para ello a cada lagarto se
lo coloco en una cinta caminadora motorizada de goma y pafio, y se lo animé a
caminar con unos estimulos suaves sobre la cola y las extremidades posteriores
para predecir la locomocién de los lagartos en el campo, esto se realiz0 a una
velocidad constante de 0,15 m.s (Fig. 17). Asumiendo que la locomocién del

lagarto durante el experimento de resistencia simula ser el comportamiento
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locomotor del individuo en el campo. La resistencia se registré6 como el tiempo
hasta que un individuo ya no mantiene el ritmo de la cinta en movimiento
(Garland, 1999). Cada individuo se retir6 del experimento cuando perdio el reflejo

de enderezamiento (Miles, 1994).

La resistencia se registré a cinco rangos de temperaturas corporales (un
ensayo de temperatura por dia, en dias consecutivos) al igual que la velocidad
de carrera. Los individuos se hicieron caminar, al igual que en el ensayo de
velocidad de carrera a una temperatura por dia y dejandolos descansar 24 h
entre temperaturas. Se registro la resistencia maxima individual lograda para

cada lagarto (Rmaxi) y la resistencia maxima lograda para la especie (Rmax).

Para determinar si el desempefio individual sufri6 cambios durante el estudio
se repitio la primer prueba de velocidad de carrera y de resistencia llevadas a
cabo, a fines de corroborar o de descartar si el desempefio de cada individuo
disminuyd a lo largo de todo el ensayo (Angilletta et al., 2002), esto se corroboro
a través de pruebas estadisticas al comienzo (ensayo de temperatura corporal
del primer dia) y al final del ensayo.
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Figura 17. Cinta caminadora motorizada, con control de velocidad de 0,15 m.s1.

Parametros térmicos fisiolégicos de estado de hipotermia

Para llevar a cabo el ensayo de hipotermia se utilizé recipiente metélico (10 x
12 cm de longitud) colocado en el interior de un envase térmico con hielo y sal
para alcanzar un rango de temperatura entre -13° C a -10° C (Fig. 18). Para
mantener constante este rango de temperatura se reemplazé el recipiente de frio
cada 15 minutos. Durante el ensayo de hipotermia se mantuvo con aire
acondicionado una temperatura ambiental entre 17° C a 20° C. Para el registro
de TVmin, definida como la temperatura mas baja tolerada voluntariamente en el
laboratorio (Vitt y Caldwell, 2014), se colocé un individuo por vez en el interior
del recipiente metalico con una capa superficial de arena en su base. Cuando el
individuo mostré movimientos vigorosos de escape y con la minima interferencia,

se lo retiré rapidamente del recipiente y se registré su temperatura corporal,
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insertando una termocupla ultrafina a 0,5 cm de la cloaca en el individuo con
termémetro electrénico TES 1303 (TES Electronic Corp., Taipei, Taiwan, = 0,01°
C). Luego se continué con el enfriamiento del lagarto realizando controles cada
10 segundos. Este seguimiento se realizo hasta que el individuo perdio el reflejo
de enderezamiento (Hutchison, 1961; Jacobson y Whitford 1970; Tocher, 1993;
Labra et al., 2001; Villavicencio et al., 2010), la temperatura en éste punto se
consideré como la TCmin (Huang y Tu 2008), definida como la temperatura mas
baja a la cual se pierde una respuesta ordenada, provocando narcosis y
disturbios en la locomocién (Pough y Gans, 1982; Cruz et al., 2005; Youssef et
al., 2008).

Recipiente REQpbnE
metalico metalico

_h Capa de Capa de
‘ ‘ hielo N hielo

Envase

— -G v
térmico Envase

térmico

Figura 18. Recipiente para ensayo de hipotermia.a) Vista de frente y b vista superior
Parametros térmicos fisioldgicos de estado de hipertermia

Para registrar la TVmax se coloco a cada individuo en el interior de un recipiente
de plastico con una capa superficial de arena. En la parte superior del mismo se
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ubico un foco de luz incandescente de 150 Watt a 50 cm del sustrato hasta
alcanzar una temperatura aproximada de 45° C (Fig. 19), la cual se mantuvo
durante el ensayo. Cuando presento por primera vez movimientos vigorosos de
escape se registrd su temperatura corporal considerandola como la TVmax. Se
continu6 con el ensayo de calentamiento realizando controles cada 10 segundos,
hasta que el individuo perdio el reflejo de enderezamiento, la temperatura en éste
punto fue considerada como la TCmax, definida como la temperatura a la que un
animal, por un calentamiento, pierde la habilidad de escape, abre la boca, la
locomocion es desorganizada y se evidencian espasmos musculares (Pough y
Gans, 1982; Cruz et al., 2005; Youssef et al., 2008, Kubisch et al., 2016). Al
finalizar este ensayo el individuo fue sumergido en agua a temperatura ambiente
para evitar efectos nocivos en su fisiologia, debido a la temperatura corporal

extrema que alcanzé (Kaufman y Bennett, 1989).

|
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Figura 19. Recipiente para ensayo de hipertermia.
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Margen de seguridad fisiologico y tolerancia térmica

A partir de los parametros térmicos fisiologicos registrados, se calcularon los
margenes de seguridad térmicos:

Margen de seguridad fisiolégica al frio (MSFF), el cual se obtuvo para cada
individuo como la diferencia en valores absolutos entre la temperatura critica
minima y la temperatura voluntaria minima, y el margen de seguridad fisiol6gica
al calor (MSFC) se calcul6 como la diferencia en valores absolutos entre la
temperatura critica maxima y la temperatura voluntaria maxima.

Luego se determind la Tolerancia térmica (Twr.), para cada individuo, definida
como la diferencia entre el valor absoluto de la temperatura critica maxima y la
temperatura critica minima (Du et al., 2000; Labray Vidal, 2003; Cruz et al., 2005;
Huan y Tu, 2008; Yussef et al., 2008).

Analisis estadistico

Para analizar si el desempefio locomotor esta influenciado por las variables
explicativas se realizaron regresiones simples o multiples. Las diferencias entre
los valores medios entre dos grupos se analizaron usando t-test o0 ANCOVA.
Para determinar el efecto dentro de los sujetos de la temperatura corporal en el
desempefio locomotor se utilizé el analisis de varianza con medidas repetidas.

Para mas de dos grupos se llevaron a cabo ANOVA de una via para muestras
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repetidas y con sus pruebas de Tukey a posteriori. Se verificaron los supuestos
de normalidad y homogeneidad de la varianza utilizando las pruebas de
Kolmogorov, Shapiro Wilk y Levene, respectivamente. Cuando los supuestos de
normalidad u homogeneidad de la varianza no se cumplieron, utilizamos sus
equivalentes no paramétricos tales como Mann-Whitney para la comparacion de

dos grupos independientes.

Para facilitar la comparacion de este estudio con aquellos reportados por otros
investigadores, también se utilizd6 el método poligono minimo convexo de van
Berkum (1986) para calcular el 6ptimo térmico y la amplitud de desempefio para

la velocidad y resistencia.

La relacion entre la resistencia y velocidad de carrera se analizé6 mediante
correlacion, a la temperatura Optima. Para comprobar si hay diferencias en el
desempefio que puedan explicarse por diferencias morfolégicas y masa corporal,
se realizaron regresiones multiples utilizando como variables dependientes la
resistencia y CC, y como variables independientes los rasgos morfolégicos:
(largo hocico cloaca (LHC), longitud total de las extremidades anteriores y

posteriores).
Para los analisis estadisticos se usaron los programas de software estadistico

Sigma Plot 11.0 y Statistica version 8.0. El nivel de significancia utilizado para
todas las pruebas estadisticas fue P < 0,05 (Sokal y Rohlf, 1969; Norusis, 1986).
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Resultados

Desempefio locomotor: Carrera corta, carrera larga y resistencia

Relacion de la temperatura corporal de ensayo (Tcorp) Yy CC, CL, R

La velocidad maxima individual de carrera corta para cada lagarto (Vmaxi CC)
no mostré una relacién significativa con el LHC y la temperatura corporal (T corp)
para la muestra total (Regresion Lineal Mdltiple, R?= 0,03; F2,67= 1,60; p > 0,05;
Tabla 6). En carrera larga, la Vmaxi CL s6lo mostr6é una relacion significativa con
la temperatura corporal (Regresion Lineal Multiple: R?= 0,04; F2,67= 1,87; p= 0,04;
Tabla 7).

En la temporada calida la Vmaxi no fue explicada por el LHC y la temperatura
corporal para CC y CL. Sin embargo, en la temporada fria la Vmaxi CC mostro
una relacién con la Teop (Regresion Lineal Multiple: R?= 0,12; F2.28= 2,89; p=
0,03). En adultos la Vmaxi no fue explicada por el LHC y la Tcorp para CC y CL,
este patrén pudo observarse para juveniles, y también en hembras y machos
(Tabla6y 7).

La resistencia méaxima para cada lagarto (Rmax i) no mostré una relacion
significativa con la temperatura corporal y el LHC para el total de la muestra, para
la variacion etaria y sexual (Tabla 8). Sin embrago en la temporada calida, la
Rmax i SOlo estuvo explicada por el LHC (Regresion Lineal Mdltiple, R?= 0,13; F
2,35= 3,65; p=0,01; Tabla 8).
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Tabla 6. Regresion lineal multiple para la velocidad maxima individual de carrera corta como

variable dependiente. R?= coeficiente de determinacion ajustado, el valor del estadistico F, N=

tamafio de la muestra y el valor P. Los niimeros en negrita indican valores para cada modelo, el

asterisco indica significancia estadistica con un nivel de confianza del 95 %.

Clase R? Ordenada Pendiente F N P
Total

LHC 0,03 0,82 -0,01 1,60 67 0,19
Teorp 0,01 0,07
Calida

LHC 0,00 1,00 0,00 0,24 37 0,90
Teorp 0,01 0,49
Fria

LHC 0,12 -0,24 0,00 2,89 28 0,54
Teorp 0,01 *0,03
Adultos

LHC 0,03 1,51 -0,01 1,67 38 0,09
Teorp 0,01 0,50
Juveniles

LHC 0,06 0,36 0,00 2,03 29 0,97
Teorp 0,03 0,05
Hembras

LHC 0,00 1,62 -0,01 0,62 15 0,29
Teorp 0,00 0,89
Machos

LHC 0,00 1,42 -0,01 0,77 23 0,84
Teorp 0,01 0,50

Tabla 7. Regresion Lineal Mdltiple para la velocidad maxima individual de carrera larga como

variable dependiente. R?= coeficiente de determinacién ajustado, el valor del estadistico F, N=

tamafio de la muestra y el valor P. Los nimeros en negrita indican valores para cada modelo, el

asterisco indica significancia estadistica con un nivel de confianza del 95 %.
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LHC 0,04 0,25 0,00 1,87 67 0,66
Teorp 0,02 *0,04
LHC 0,02 -0,11 -0,01 1,44 37 0,25
Teorp 0,01 0,15
LHC 0,19 -0,43 0,00 4,22 29 0,06
Teorp 0,01 0,09
LHC 0,04 0,63 -0,01 1,86 38 0,24
Teorp 0,02 0,12
LHC 0,11 0,26 0,00 2,75 29 0,10
Teorp 0,02 0,20
LHC 0,00 -0,30 0,00 0,23 15 0,79
Teorp 0,00 0,60
LHC 0,09 -0,18 0,00 2,13 23 0,23
Teonp 0,01 0,08

Tabla 8. Regresion Lineal Mdltiple para la resistencia méaxima individual como variable
dependiente. R?=coeficiente de determinacion ajustado, el valor del estadistico F, N= tamafio de
la muestra y el valor P. Los nimeros en negrita indican valores para cada modelo, el asterisco

indica significancia estadistica con un nivel de confianza del 95 %.
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Clase R? Ordenada Pendiente F N P
Total

LHC 0,00 100,70 -0,26 0,68 61 0,49
Teorp 0,62 0,35
Célida

LHC 0,13 -28,29 2,78 3,65 35 *0,01
Teorp 0,33 0,67
Fria

LHC 0,00 117,47 -0,29 0,35 26 0,46
Teorp 0,60 0,58
Adultos

LHC 0,00 92,92 0,00 0,39 35 0,99
Teorp 0,73 0,38
Juveniles

LHC 0,03 2,09 0,00 1,44 26 0,10
Teorp 0,00 0,99
Hembras

LHC 0,00 79,25 0,43 0,42 15 0,60
Teorp 0,78 0,50
Machos

LHC 0,15 42,83 -0,14 2,85 21 0,86
Teop 2,46 0,06

Efecto de latemperatura corporal sobre la velocidad de CCy CL,y R

En Liolaemus chacoensis la velocidad varié en CC desde 0,18 a 1,45 m.s"

!, para CL de 0,26 a 1,01 m.s' y en R se observé una resistencia minima de
43,19 y una maxima de 104,87 s.

La temperatura tuvo un efecto significativo en ambas carreras (carrera

corta, Analisis de la varianza de medidas repetidas, MS= 0,21; Fse28= 14,37;
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p= 0,00001, Fig. 20a; carrera larga, MS= 0,09; Fse2s= 19,69; p= 0,00001; Fig.
20b). La resistencia fue insensible a la temperatura corporal (Analisis de la
varianza de medidas repetidas, MS= 1367,90; Fss70 = 14,37; p= 0,06; Fig.
20c).

La velocidad tanto en CC como CL fue sensible a la temperatura corporal en
un amplio rango. En CC los lagartos corrieron a mayor velocidad en el rango de
26 a35° Cyenelrango de 31 a 37° C (Fig. 20a). La menor velocidad se registro
en el rango de 15-19° C (Fig. 20a). En CL la velocidad aumenté a partir del rango
20-24° C hasta el rango 36-37° C (Fig. 20b). La menor velocidad al igual que en
CC, seregistré en el rango de 15-19° C (Fig. 20b). A pesar de que la temperatura
corporal tuvo un efecto significativo en la velocidad, en CC los lagartos corrieron
a la misma velocidad entre los rangos de 26-30 y 31-35, y 31-35° C en
comparacion con 36-37° C (Fig. 20a). Y para CL se observé la misma velocidad
en el rango de 20-24 y 26-30° C, de 26-30 y 31-35° C, y 31-35 a 36-37° C (Fig.
20b).
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Figura 20. Diagrama de cajas representando la velocidad de carrera (m.s1) y resistencia (s)
en funcion de diferentes rangos de temperatura corporal de ensayo (°C): (15-19, 20-24, 26-30,
31-35 y 36-37° C). A) Velocidad en carrera corta (CC), B) Velocidad en carrera larga (CL) y C)
Resistencia. Se indica el valor medio, la desviacion estandar, los bigotes (barras de error)
superior e inferior de la caja indican el minimo y maximo. Letras diferentes indican diferencias

estadisticas a= 0,05.

Parametros de desempefio locomotor

En carrera corta (CC) el total de los lagartos alcanzaron la velocidad maxima
a una temperatura optima (Tept) de 36,30 = 1,15° C (Fig. 21a) (Mediavmax- cc=
1,14; DE=0,56; N=61). La amplitud de desempefio (Bso) quedd establecida entre
los 30,50-37,20° Cy la tolerancia térmica para la especie fue de 26° C (DE= 4,65;
N=58; TCmin= 12,53 £ 3,28° C; TCmax= 38,47 £ 2,72° C). En la temporada célida
la Tept en CC fue igual a 36,00 +1,41° C (Fig. 21a) (Mediavmax-cc= 0,98; DE= 0,58;
N= 35), el Bso se establecid entre los 30,50-37,20° C y en fria Tept = 37° C (Fig.
21a) (Mediavmax- cc= 1,33; DE= 0,47; N= 26), present6 dos rangos de Bso: 26,00
- 30,40° C y 35,20-37,20° C. En adultos, alcanzaron una Tept = 36,30 £ 1,15° C
(Mediavmax- cc= 1,07; DE= 0,58; N= 35), un Bso de 26,30-37,30° C; en juveniles
la Vmax la alcanzaron a los 36,00 + 1,41° C (Mediavmax- cc= 1,22; DE= 0,51; N=
25) y el Bso= 35,50 y 37,20° C (Fig. 26b). Para hembras su Tept €s de 32,66 +
2,08° C (Mediavmax- cc= 1,04; DE= 0,51; N= 15) y para machos de 36,30 + 1,15°
C (Mediavmax- cc= 1,12; DE= 0,61; N= 21), el 80 % de Vmax se alcanzo entre los
rangos de 30,20 - 37,20° C para hembras y entre 30,30 - 37,20° C para machos
(Fig. 21c).
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En la figura 21 a y b, puede observarse que la Tept (36,30° C) se ubic6 por
encima de la temperatura corporal de campo, de la temperatura preferida y
del rango intercuartil de Tpret (30,42 - 34,82° C, Tabla 4; Cap. 1), esto se
observo para la muestra total y para la temporada fria y calida. Por otro lado,
las hembras alcanzaron la velocidad méxima a una temperatura de 32° C, que
coincidié con el rango intercuartil de Tpret (31,16 - 36,10° C; Tabla 4; Cap.1)
pero la Tept €s inferior a Tc (34,00° C). En los machos, el 6ptimo térmico se
ubico por encima de Tc y del rango intercuartil de Tpret (Tc= 33,03° C; rango
intercuartil de Tprer= 31,16 - 36,10° C; Tabla 2 y 4, respectivamente) (Fig. 21c)
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Figura 21. Curva de desempefio relativo (% de Velocidad maxima) para L. chacoensis en
carrera corta (CC) en funcion de diferentes rangos de temperatura corporal (°C) (15-19, 20-
24, 26-30, 31-35 y 36-37° C). A) Entre temporadas y la muestra total de individuos (linea
negra), los individuos de temporada fria (linea azul) y los individuos de temporada célida (linea
roja). El triangulo negro indica la temperatura corporal (T¢), el triangulo gris la temperatura
preferida (Tprer) ¥ las lineas verticales el rango intercuartil de Tpret para los individuos de la
muestra total. B) Entre estadios, los individuos adultos (linea continua) y los juveniles (linea
discontinua). El triangulo negro indica la Tc y el tridngulo gris la Tpret para los individuos adultos
y juveniles. Las lineas verticales rojas muestran el rango intercuartil de Tpretpara los adultos y
las lineas verticales azules muestran el rango intercuartil de Tpret para los juveniles. C) Entre
sexos, las hembras (linea continua) y los machos (linea discontinua). El triangulo negro indica
la Tc y el triangulo gris la Tprer para los individuos adultos y juveniles. Las lineas verticales
rojas muestran el rango intercuartil de Tpref para las hembras y las lineas verticales azules
muestran el rango intercuartil de Tpret para los machos. Las temperaturas criticas minimas y

maximas fueron utilizadas como limites térmicos para cerrar las curvas.

En carrera larga (CL) los lagartos alcanzaron su Tept a los 36,30 = 1,15° C
(Mediavmax- c.= 0,93; DE= 0,40; N= 61) para la muestra total (Fig. 22a). La
amplitud de desempefio (Bso) quedd establecida entre los 30,30 - 37,20° C y
la tolerancia térmica para la especie fue de 26° C (DE= 4,65; n= 58). En la
temporada calida la Tep: en CL fue igual a 36,00 + 1,41° C (Mediavmax- c.= 0,85;
DE= 0,37; N= 35), el Bsode 30,30 - 37,20° C y en fria Tspt = 37° C (Mediavmax-
cL.=1,03; DE=0,43; N= 26), Bso = 30,50 - 37,20° C (Fig. 22a). En adultos a los
36,30 + 1,15° C alcanzaron su Vmax (Mediavmax- c.= 0,95; DE= 0,44; N= 35), el
Bso quedo establecido entre los 30,30 - 37,30° C; en juveniles la maxima
velocidad la alcanzaron a los 36,00 £ 1,41° C (Mediavmax-c.= 0,90; DE= 0,33;
N= 25), presentaron dos rangos de Bso: 25,50 -30,50° C y 35,20 -37,30° C
(Fig. 22b). Para hembras la Tept = 32,66 = 2,08° C (Mediavmax- c.= 0,94; DE=
0,30; N=15) y el Bso=30,40-37,10° C. Para machos la Tept es igual a 36,30 +
1,15° C (Mediavmax- c.= 1,00; DE= 0,53; N= 21) y su Bso es similar al de las
hembras; 30,40-37,20 (Fig. 22c).
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Figura 22. Curva de desempefio relativo (% de Velocidad maxima) para L. chacoensis en
carrera larga (CL) en funcion de diferentes rangos de temperatura corporal (°C) (15-19, 20-
24, 26-30, 31-35 y 36-37° C). A) Entre temporadas y la muestra total de individuos (linea
negra), los individuos de temporada fria (linea azul) y los individuos de temporada célida (linea
roja). B) Entre estadios, los individuos adultos (linea continua) y los juveniles (linea
discontinua) C) Entre sexos, hembras (linea continua) y machos (linea discontinua). Las
temperaturas criticas minimas y maximas fueron utilizadas como limites térmicos para cerrar

las curvas.

Para la resistencia (R), en la figura 23a se observé que el total de los lagartos
alcanzaron la resistencia maxima a una temperatura 6ptima (Tept) de 32,66 *
2,08° C (Mediarmax= 85,44; DE= 38,82; Bso= 19,60 - 37,20; N= 60).
Estacionalmente, se observé una variacion del 6ptimo térmico, ya que en calida
la Tept esigual a 15,00 + 1,41° C (Mediarmax= 79,23; DE= 34,01; N=31) yenfria
la Teptes igual a 36° C (Mediarmax = 106,90; DE= 34,48; N= 25) (Fig. 23a). El Bso
en latemporada célida estuvo representado por dos rangos: 14,80 - 19,50° Cy
30,40 - 35,80° C y el Bso para fria quedé establecido entre los 19,80-37,30° C.
Los adultos y juveniles alcanzaron su Vmax a los 32,66 £ 2,08° C (adultos=
Mediarmax= 89,00; DE= 38,81; N= 33; juveniles= Mediarmax = 80,75; DE=39,12;
N=26) y los Bso quedaron establecidos entre los 19,20 - 37,20° C y los 20,00-
37,20° C para adultos y juveniles, respectivamente (Fig. 23b). Para hembras, en
la figura 23c se muestra que la Tesptla alcanzaron a los 32,66 + 2,08° C (Mediarmax
=82,9; DE= 34,01; N=13; Bso= 15,00 - 35,80° C), al igual que las hembras de
CCy CL. Para machos la Tept la alcanzaron a los 26,77 £ 2,08° C (Mediarmax =
74,59; DE=42; N=20) y el 80 % de Vmax lo alcanzaron entre los 19,50 - 35,50°
C. En la figura 23a, puede observarse que la Tept Obtenida para la temporada
calida fue menor que la Tc y del rango intercuartil de Tprety €n temporada fria el

optimo térmico fue mayor. A diferencia de lo obtenido para adultos y juveniles, y
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para hembras en donde se observé que Tspt coincide con Tc y rango intercuartil
de Tpret. Por el contrario, los machos alcanzaron una Vmax a una temperatura
inferior a su temperatura corporal de campo y a lo que seleccionan en laboratorio

(rango intercuartil de Topref).
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Figura 23. Curva de desempefio relativo (% de resistencia méxima) para L. chacoensis en
funcion de diferentes rangos de temperatura corporal (°C) (15-19, 20-24, 26-30, 31-35 y 36-37°
C). A) Entre temporadas y la muestra total de individuos (linea negra), los individuos de
temporada fria (linea azul) y los individuos de calida (linea roja). El triangulo negro indica la
temperatura corporal (Tc) y también se indica su valor medio, el triangulo gris la temperatura
preferida (Tpref) Y Su valor medio y las lineas verticales el rango intercuartil de Tprer para los
individuos de la muestra total. B) Entre estadios, los individuos adultos (linea continua) y los
juveniles (linea discontinua). El triangulo negro indica la temperatura corporal (T¢) y el triangulo
gris la temperatura preferida (Tprer) para los individuos adultos y juveniles. Las lineas verticales
rojas muestran el rango intercuartil de Tpret para los adultos y las lineas verticales azules muestran
el rango intercuartil de Toref para los juveniles C) Entre sexos, las hembras (linea continua) y los
machos (linea discontinua). El triangulo negro indica la temperatura corporal (T¢) y el tridngulo
gris la temperatura preferida (Tpref) para los individuos adultos y juveniles. Las lineas verticales
rojas muestran el rango intercuartil de Tpref para las hembras y las lineas verticales azules para
los machos. Las temperaturas criticas minimas y maximas fueron utilizadas como limites

térmicos para cerrar las curvas.

Comparacion del desempefio segun: temporada, estadio y sexo

En carrera corta, se observd que la velocidad fue diferente entre la
temporada célida y fria, solo en los rangos de Tcorp de 20-24 y 36-37° C, en
los ensayos de 15-19, 26-30 y 31-35° C no se encontraron diferencias
estadisticas, al igual que segun el estadio y el sexo (Tabla 9). En el rango de
20-24° C los lagartos de la temporada fria corrieron a menor velocidad de CC

y en el rango de 36-37° C la velocidad fue mayor en comparacion con los de
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la temporada célida (Tabla 9). Para CL, se observo que los adultos corrieron a
mayor velocidad que los juveniles, sélo en los rangos de Tcorp de 20-24 'y 31-35°
C, en los ensayos de Tcorp restantes no se encontraron diferencias estadisticas
(Tabla 10). Al comparar CL segun la temporada y sexo no se observaron
diferencias (Tabla 10).

La resistencia fue diferente entre los lagartos analizados en temporada
calida y fria, en todos los rangos de Tcorp. La resistencia fue mayor en la
temporada fria en todos los ensayos de Tcorp, €XCepPtO para el ensayo de 15-
19, donde R fue mayor en la temporada calida (Tabla 11). No se encontraron

diferencias significativas en R segun el estadio y sexo (Tabla 11).

Tabla 9. Velocidad de CC de acuerdo a la temporada, estadio y sexo por rango de Tcorp
(15-19, 20-24, 26-30, 31-35y 36-37° C). Se muestran los parametros estadisticos, los valores
p se indican entre paréntesis, EE indica el error estandar y DE la desviacion estandar. Se
utiliz6 ANCOVA (usando temperatura como covariable en el modelo). El asterisco indica

significancia estadistica con un nivel de confianza del 95 %.

Ensayos
Tipo de de Rango Clase Media (+ EE) o Prueba Mann-Whitney o
Desempefio de Teorp Mediana (+ DE) ANCOVA
¢S
Velocidad CC CALIDA 0,35+ 0,04
= Fo61=2,57; P =0,11
FRIA 0,25 + 0,05
ADULTOS 0,25 + 0,20
15-19 U= 709,50; P =0,61
JUVENILES 0,22 + 0,30
HEMBRAS 0,18 £ 0,22
U= 274,00; P =0,73
MACHOS 0,27 + 0,18
CALIDA 0,75+ 0,06
. F267= 21,07; P <0,0001 *
FRIA 0,45 + 0,05
ADULTOS 0,44 + 0,36
20-24 U= 984,50; P =0,97
JUVENILES 0,54 + 0,35
HEMBRAS 0,37 + 0,36
U= 284,00; P =0,81
MACHOS 0,61 + 0,36
CALIDA 0,85 + 0,09
26-30 . F266=0,11; P =0,73
FRIA 0,90 + 0,10
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ADULTOS 0,95 + 0,54
U= 999,50; P =0,71
JUVENILES 1,04 + 0,50
HEMBRAS 0,70 + 0,45
U= 268,50; P =0,60
MACHOS 0,98 + 0,59
CALIDA 0,92 + 0,09
. F266= 0,54; P =0,46
FRIA 1,02 + 0,10
ADULTOS 1,07 + 0,48
31-35 U= 881,00; P =0,24
JUVENILES 0,85 + 0,62
HEMBRAS 1,20 + 0,51
U= 295,50; P =0,74
MACHOS 1,02 + 0,47
CALIDA 0,89 + 0,11
= F2.60= 8,62; P =0,004 *
FRIA 1,45 +0,13
. ADULTOS 1,24 + 0,58
36-37 U= 805,50: P =0,51
JUVENILES 1,28 + 0,52
HEMBRAS 1,16 + 0,55
U= 233,50; P =0,53
MACHOS 1,25 + 0,61

Tabla 10. Velocidad de CL de acuerdo a la temporada, estadio y sexo por rango de Tcorp (15-
19, 20-24, 26-30, 31-35 y 36-37° C). Los parametros estadisticos y los valores P también estan
indicados (entre paréntesis), EE indica el error estdndar y DE la desviacion estandar. Se utilizé
ANCOVA (usando temperatura como covariable en el modelo). El asterisco indica significancia

estadistica con un nivel de confianza del 95 %.

Tipo de g;;ag%i Clase Media (+ EE) o Prueba Mann-Whitney o
Desempefio 9 o Mediana (+ DE) ANCOVA
Teorp (°C)
Velocidad CL CALIDA 0,27 + 0,02
p F261= 0,08; P =0,78
FRIA 0,26 £ 0,02
ADULTOS 0,26 £ 0,12
15-19 U= 705,00; P =0,56
JUVENILES 0,28 £ 0,10
HEMBRAS 0,28 £ 0,10
U= 288,50; P =0,91
MACHOS 0,28 £ 0,13
CALIDA 0,67 0,11
. Fo67=1,41; P =0,23
FRIA 0,39 £ 0,13
ADULTOS 0,61 £ 0,20
20-24 U= 775,50; P =0,01 *
JUVENILES 0,45 £ 0,26
HEMBRAS 0,54 £ 0,20
U= 245,50; P =0,16
MACHOS 0,63 £ 0,20
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CALIDA 0,74 + 0,05

. Foe6=1,71; P =0,19
FRIA 0,62 + 0,06
ADULTOS 0,59 + 0,34

26-30 U= 1090,50; P =0,12
JUVENILES 0,71 + 0,29
HEMBRAS 0,49 + 0,34

U= 261,50; P =0,46
MACHOS 0,67 + 0,34
CALIDA 0,82 + 0,06

: F2.66= 0,06; P =0,80
FRIA 0,84 + 0,07
ADULTOS 0,83 + 0,37

31-35 U= 761,00; P =0,01 *
JUVENILES 0,67 + 0,33
HEMBRAS 0,91 + 0,30

U= 313,50; P =0,37
MACHOS 0,78 + 0,42
CALIDA 0,87 + 0,08

. F260= 1,05; P =0,30
FRIA 1,01 + 0,10
ADULTOS 0,86 + 0,45

36-37 U= 746,50; P =0,81
JUVENILES 0,89 + 0,34
HEMBRAS 0,80 + 0,28

U= 248,00; P =0,89
MACHOS 0,86 + 0,53

Tabla 11. Resistencia de acuerdo a la temporada, estadio y sexo por rango de Tcorp (15-
19, 20-24, 26-30, 31-35 y 36-37° C). Se indican Los pardmetros estadisticos, el valor p se
muestra entre paréntesis, EE indica el error estandar y DE la desviacion estandar. Se utilizé
ANCOVA (usando temperatura como covariable en el modelo). El asterisco indica

significancia estadistica con un nivel de confianza del 95 %.

Tipo de I_E:r?ag%z Clase Media (+ EE) o Prueba Mann-Whitney o
Desempefio 9 o Mediana (+ DE) ANCOVA
Teonp (°C)
Resistencia  15-19 CALIDA 78,71 + 4,90
. F251=20,60; P < 0,0001 *
FRIA 43,19 + 6,11
ADULTOS 70,47 + 35,44
U= 619,00; P =0,21
JUVENILES 54,80 + 27,54
HEMBRAS 88,10 + 40,92
U= 308,00; P =0,05
MACHOS 59,34 + 24,86
20-24 CALIDA 50,85 + 4,00
. F255=47,45; P < 0,0001 *
FRIA 96,58 + 5,29
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26-30

31-35

36-37

ADULTOS
JUVENILES
HEMBRAS
MACHOS
CALIDA
FRIA
ADULTOS
JUVENILES
HEMBRAS
MACHOS
CALIDA
FRIA
ADULTOS
JUVENILES
HEMBRAS
MACHOS
CALIDA
FRIA
ADULTOS
JUVENILES
HEMBRAS
MACHOS

72,94 + 34,09
53,89 + 35,65
72,94 + 32,71
67,91 + 35,85
57,09 £ 6,31

85,64 + 8,11

67,69 + 38,89
56,53 + 37,57
68,65 * 45,14
66,95 + 34,34
72,45 +5,71

94,57 £ 7,25

92,21 + 38,81
75,72 £ 39,12
82,22 + 34,01
95,07 £ 42,00
62,55 + 5,62

104,87 + 7,00
86,83 + 38,95
65,00 £42,11
93,82 + 42,06
85,31 £ 37,12

U= 739,00; P =0,32

U= 286,00; P =0,59

F253=7,72; P (0,01) *

U= 702,00; P =0,46)

U= 249,00; P =0,63

F252=5,74; P =0,02 *

U= 664,00; P =0,24

U= 200,00; P =0,43

F25=22,15; P <0,0001 *

U= 660,00; P =0,38

U= 238,00; P =0,57

la resistencia (r=-0,09; p > 0,05).

Compromiso entre resistenciay velocidad de carrera corta

En los individuos adultos la velocidad de carrera corta no se correlaciond con

La velocidad de carrera corta y la resistencia no se relacionaron con las
variables morfométricas y la masa corporal (Regresiéon Mdltiple cc, R?>= 0,00; F
433 = 0,95; Ncc= 33; Regresion Mdltiple r, R>= 0,00; F 330 = 0,16; Nr= 30; p >
0,05, Tabla 12 y 13).

Tabla 12. Regresion mdltiple lineal para la velocidad de carrera corta como variable

dependiente. Error estandar (EE), significancia p<0,05. Long. posteriores indica la longitud total
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de las extremidades posteriores (suma del largo de fémur, tibia-fibula y el largo de la pata), Long.

anteriores indica la longitud total de las extremidades anteriores (suma del largo del humero,

radio-cubito y largo de la mano ) y LHC es el largo hocico-cloaca.

Estimado EE t P
Intercepto -0,30 0,26 -1,13 0,26
LHC -0,01 0,06 0,22 0,82
Long.Posteriores 0,01 0,22 0,03 0,97
Long.Anteriores -0,24 0,24 1,01 0,32
Masa corporal -0,02 0,51 -0,05 0,96

Tabla 13. Regresion mudltiple lineal para la resistencia como variable dependiente. Error

estandar (EE), significancia p<0,05. Long. Posteriores: es la longitud total de las extremidades

posteriores (suma del largo de fémur, tibia-fibula y el largo de la pata), Long. Anteriores: es la

longitud total de las extremidades anteriores (suma del largo del humero, radio-cubito y largo de

la mano) y LHC: es el largo hocico-cloaca.

Estimado EE t P
Intercepto 1,31 1,99 0,65 0,51
LHC 0,33 1,21 0,27 0,78
Posteriores 0,08 0,15 0,51 0,61
Anteriores -0,08 0,14 -0,56 0,58

Relacion entre las temperaturas criticas (TCmin Y TCmax) Yy LHC
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Las temperaturas criticas minimas y maximas no mostraron relacién con LHC;
para la muestra total, segun la temporada, el estadio y sexo (Regresion Lineal
Simple: Total: F tcmin 1, 53 = 1,51; F tcmax 1,52) = 1,44; Calida: F tcmin (1,35 = 4,87;
F tcmax 1,34 = 1,17; Fria: F temin (1,28) = 1,00; F 1cmax (1,18) = 9,00; Adulto: F tcmin
@,35) = 0,15; F tcmax (1,34) = 0,54; Juvenil: F tcmin 1,18 = 0,0001; F Tcmax 1,18) = 0,61;
Hembras: F tcmin (1,17) = 1,25; F tcmax @,16) = 0,99; Machos: F tcmin (1,180 = 0,004; F
Tcmax (1,18) = 0,26; p > 0,05).

Parametros térmicos fisiologicos fundamentales

La TVminparala muestra total es 19,07° C (DE=4,14), la TVmax= 36,21° C (DE=
2,73) y el rango de actividad= 17,74° C, (Fig. 24a). La TCmin es de 12,53° C (DE=
3,28) y TCmax 38,47° C (DE= 2,72) (Fig. 24b). A partir de estos parametros se
observo que la tolerancia térmica para la especie fue de 26° C (DE= 4,65; N= 58;
Fig. 24b). En la figura 25a se observa que el MSFC (3,57 £ 2,53° C) fue mas
acotado que el MSFF (7,04 £ 3,81° C; Fig. 25b).
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Figura 24. Distribucion de las temperaturas: a) voluntarias minimas (TVmin) Y maximas (TVmax) y
b) de las temperaturas criticas minimas (TCmin) y maximas (TCmax), €l tridngulo azul marca el valor
medio de la TCmin y el rojo la media de la TCmax, quedando establecido el rango de Tolerancia
térmica para L. chacoensis entre la media de TCmin Y la media de TCmax.
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Figura 25. Distribucion de las temperaturas: a) de las temperaturas voluntarias méximas y criticas
maximas y b) de las temperaturas voluntarias minimas y criticas maximas el triangulo azul y rojo

marcan el valor medio para cada variable.

Al analizar las diferencias segun la temporada, a partir del ensayo de
hipotermia, se obtuvo que los valores medios de las variables térmicas: TVmin,
TCmin Y MSFF fueron mayores en la temporada céalida con respecto a la fria (t-test:
trvmin, 46 = 4,98; tmsrr, 47 =4,23; Mann- Whitney: Utcmin = 287,00; p < 0,05; (Fig. 26,
27 y 28a; Tabla 14). Del ensayo de hipertermia el MSFC fue mayor en la
temporada calida (Mann- Whitney: Umsrc = 175,00; p < 0,05; Fig. 28b; Tabla 14).
No obstante la TVmax Yy TCmax N0 resultaron ser diferentes significativamente entre
la temporada (t-test: trvmax, 50 = -1,65; Mann- Whitney: Urcmax = 381,00; p > 0,05;
Tabla 14). El rango de Tiwr fue de 25,45 + 4,55 para la temporada céliday 26,75 *
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4,79 para la fria y no se observo diferencias entre ambas medias (t-test: trerm, s6=
-1,05; p > 0,05; Tabla 14).
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Figura 26. Grafico de medias representando la temperatura voluntaria minima de Liolaemus
chacoensis, segun la temporada. Los bigotes (barras de error) indican la desviacion estandar
(DE). 0=0,05.
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Figura 27. Grafico de medias, la temperatura critica minima de Liolaemus chacoensis, segin

la temporada. Los bigotes (barras de error) indican la desviacion estandar (DE). a=0,05.
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Figura 28. Diagrama de cajas representando las medianas segun la temporada, en A) se
representa el margen de seguridad fisioldgica al frio (MSFF) y B) el margen de seguridad fisiologica
al calor (MSFC). La linea media indica la mediana, los bigotes (barras de error) superior e inferior

de la caja indican los percentiles 90 y 10. a=0,05.
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Entre adultos y juveniles no se encontraron diferencias significativas en cada
uno de los parametros fisiologicos fundamentales: TVmin, TVmax, TCmin, TCmax,
MSFC y MSFF (t-test: trvmin4s = 0,96; trvmaxs0 = 1,81; p > 0,05; trcmins7 = 1,96;
trcmaxse = 0,99; tmsera7 =- 0,09; Mann- Whitney: Uusrc = 286,00; p > 0,05; Tabla
14). El rango de Tiwr fue de 25,66 + 5,13 para adultos y 26,54 + 3,81 para juveniles
y no se observo diferencias entre los mismos (t-test: trwm,sé= -0,69; p > 0,05).

Finalmente, al analizar la variacion entre hembras y machos no se observaron
diferencias estadisticas en cada uno de los parametros
fundamentales: TVmin, TVmax, TCmin, TCmax, MSFC y MSFF (t-test: trvmin,27=-0,77;
trvmax,28= -0,28; trcminss= 0,50; tremax3a= 0,72; tusrr, 28 = -0,19; Mann- Whitney:
Uwmsrc = 98,50; p > 0,05; Tabla 14). El rango de Ttér fue de 25,83 + 4,71 para
hembras y 25,50 + 5,60 para machos y no se observo diferencias entre los mismos

(t-test: trerm, 34=0,18; p > 0,05).

fisiologicos

Tabla 14. Parametros térmicos fisiol6gicos de Liolaemus chacoensis registrados durante el
presente estudio segun su variacion temporal, etaria y sexual, DE= desvio estandar, el valor p se
indica entre paréntesis, el asterisco indica significancia estadistica con un nivel de confianza del
95 %.

. . Media o .
Parametros térmicos Clase Mediana + DE Pruebat o Mann-Whitney
TVmin
CALIDA 20,94 + 2,94
. tas= 4,98; P (<0,001)*
FRIA 15,93 + 4,00
ADULTOS 19,53 + 4,49
ts6= 0,96; P (0,34)
JUVENILES 18,35 + 3,53
HEMBRAS 18,85+ 5,10
t27=-0,77; P (0,44)
MACHOS 20,16 £ 3,91
Tle’n
CALIDA 13,10 £ 2,43 U= 287,00; P (0,04)*
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MSFF

TVméx

TCméx

MSFC

Ttér

FRIA
ADULTOS
JUVENILES
HEMBRAS
MACHOS

CALIDA
FRIA
ADULTOS
JUVENILES
HEMBRAS
MACHOS

CALIDA
FRIA
ADULTOS
JUVENILES
HEMBRAS
MACHOS

CALIDA
FRIA
ADULTOS
JUVENILES
HEMBRAS
MACHOS

CALIDA
FRIA
ADULTOS
JUVENILES
HEMBRAS
MACHOS

CALIDA
FRIA
ADULTOS
JUVENILES
HEMBRAS
MACHOS

11,23 + 3,05
13,16 + 3,16
11,47 + 3,26
13,43 + 3,29
12,90 + 3,09

8,55 + 3,56
4,44 + 2,69
6,99 + 4,07
7,10 + 3,46
6,85 + 5,05
7,14 £ 2,96

34,66 + 2,31
35,90 + 3,08
35,78 £ 2,97
34,42 + 2,17
35,62 + 2,33
35,94 + 3,58

38,95+2,11
37,99 + 3,13
38,74 + 2,88
38,01 £ 2,40
39,11+ 2,63
38,41 + 3,13

4,10 £ 1,55
1,96 +1,15
2,55+ 2,07
3,65 + 2,46
2,84+1,55
2,10+1,00

2545+ 455
26,75+ 4,79
25,66 +5,13
26,54 +3,81
25,83 +4,71
25,50 £5,60

ts7= 1,96; P (0,05)

tss= 0,50; P (0,62)

ta7= 4,23; P (< 0,001)*

ta7= -0,09; P (0,92)

tzs= -0,19; P (0,84)

tso= -1,65; P (0,10)

tso= -1,81; P (0,07)

t2s=-0,29; P (0,77)

U= 381,000; P(0,67)

tse= 0,99; P (0,32)

tsa= 0,72; P (0,47)

U= 175,000; P (0,004)*

U= 286,000; P (0,42)

U= 98,50; P (0,57)

tse= -1,05; P (0,29)

tse= -0,69; P (0,48)

ts= 0,18; P (0,85)
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Discusion

En este capitulo se evalué el desempefio locomotor para Liolaemus
chacoensis en el sector austral del distrito del Chaco Serrano, definiendo el rango

de tolerancia térmica y el rango de actividad.

La sensibilidad térmica en el desempefio puede ser vista como una curva
asimétrica (sesgada a la izquierda) definida por los limites de la tolerancia
térmica. Dentro de ese rango, el desempefio puede considerarse mas o0 menos
eficiente si esta dentro del rango de temperatura o6ptimo (Huey y Stevenson,
1979). En dicha curva, el desempefio aumenta gradualmente con temperatura,
pero luego se estabiliza y cae rapidamente a las temperaturas por encima del
optimo (To; sensu Waldschmidt y Tracy, 1983; Huey y Bennett, 1987). El 6ptimo
térmico para la velocidad y la resistencia en L. chacoensis se ubica dentro del
rango de actividad analizado experimentalmente en el laboratorio, definido por
las temperaturas voluntarias. Ademas, la TOptvelocidad S€ aproxima a TCmax que
es igual a 38,47° C, no obstante para la resistencia el 6ptimo térmico es
alcanzado a una temperatura menor (32,66° C). En las curvas de desempefio
locomotor obtenidos en esta investigacion, para el total de la muestra, se observa
un aumento en el desemperfio relativo con el aumento de la temperatura hasta
alcanzar un 6ptimo térmico, mas alla de este punto el desempefio disminuye (Fig.
21, 22 y 23). Este patron ha sido reportado en la velocidad de carrera de lagartos
del género Liolaemus (Bonino et al., 2011; Fernandez et al., 2011; Kubisch et al.,
2011) y en lagartos en general (Hertz et al., 1983; Bennett, 1990; Ibargliengoytia
et al., 2007; Beal et al., 2014; McElroy, 2014; entre otros), lo que indicaria que el

desempefo locomotor es sensible a la temperatura.
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Se ha demostrado que la Tept tiende a ser un rasgo conservador dentro de los
pardmetros estudiados en la biologia térmica de los Liolaemus, esto fue
observado en el grupo lineomaculatus (Bonino et al., 2011). En este estudio el
optimo térmico de la velocidad de carrera y de la resistencia coincide con las
temperaturas 6ptimas informado para algunos lagartos de la familia Liolaemidae
en Fernandez et al. (2011) y Bonino et al. (2011; 2015). Ademas, L. chacoensis
alcanza el 80 % de la velocidad o mas, en el rango de 30 a 37° C y en relacion
a la temperatura corporal de campo, se observa que la misma se ubica dentro
de dicho rango, lo que indicaria que L. chacoensis en su ambiente natural podria
alcanzar altas velocidades (> o = al 80 %) (Fig. 21ay 22a). Para la resistencia el

rango fue mas amplio (ver mas abajo).

Por otro lado, la Tept para la velocidad cae cerca de la TCmax (38° C) de la
poblacion y presenta un rango de tolerancia térmica de 26° C (TCmin =12,53 y
TCmax = 38,47). Estos amplios rangos sugieren un modelo de curva de
desempeiio del tipo generalista (Angilletta, 2009). Los amplios rangos de
tolerancia térmica permitirian a los liolemidos sobrevivir una amplia gama de
condiciones climéticas. Sin embargo, la tolerancia térmica fue menor a lo
reportado por Bonino et al. (2015) para dieciséis especies de la familia
Liolaemidae.

Dada la importancia de la velocidad de locomocion para numerosos aspectos
de historia de vida de los lagartos, se esperaria que la temperatura a la cual
logran la maxima velocidad esté contenida en el rango intercuartil de Tpref (Martin
y Huey, 2008). Algunos autores como Dawson (1975); Bennett (1980); Bauwens
et al. (1995); Angilletta et al. (2002b), y Clusella-Trullas y Chown (2014);
mencionan que la temperatura preferida se correlaciona con la temperatura
optima de desempeiio fisioldgico. Esto solo se observé para la resistencia, en
donde la Tspt Se ubica sobre el rango intercuartil de Tpref (TOptresistencia= 32,66° C

(Tabla 4; Fig. 23). Por otra parte, la resistencia fue mayor en un rango mas amplio
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(Bso= de 20 a 37° C), lo que podria relacionarse con la ausencia del efecto de la
temperatura sobre la resistencia (Fig. 25 ¢) demostrando que L. chacoensis
mantiene una resistencia relativamente constante a diferentes temperaturas
corporales; esto podria indicar que mantener invariable su resistencia en un
amplio rango de temperaturas, le podria proporcionar un mejor desempefio para
el forrajeo que si se comportaran mas especialistas en la temperatura. Si bien en
L. chacoensis no se conoce aspectos sobre la dieta, en Liolaemus tiende a
predominar el modo de forrajeo sit-and-wait (Bauwens et al., 1995; Van Damme
y Vanhooydonck, 2001; Espinoza et al., 2004; Cruz et al., 2011). Ademas, Huey
y Pianka (1981) categorizan a las especies sit-and-wait con una limitada
resistencia. Pero la resistencia media (78,02 s a 0,15 m.s?!) fue similar a la
observada en lagartos lacértidos como, Takydromus sexlineatus,
Acanthodactylus pardalis, A. scutellatus, Latastia longicaudata (76,25 s a 0,22

m.s!; Vannhoydonck et al., 2001).

Estacionalmente, la amplitud del desempefio locomotor en CC y R tiende a
ser mas amplio en la temporada fria (Fig. 21a y 23a). La variacion temporal en
velocidad en carrera corta y resistencia observada en L. chacoensis se puede
corresponder a lo mencionado por Stillman (2003) y Schulte et al. (2011), en
donde ellos atribuyen que los cambios observados en las curvas de desempefio
se deberian a la existencia de flexibilidad fisiologica. Esta variacion del
desempefio también fue observada en otros ectotermos, la cual podria atribuirse
a la plasticidad fenotipica por aclimatacién o aclimatizacion (Guderley y St Pierre,
2002; Johnston y Temple, 2002). Con respecto a la Tept de resistencia fue
diferente entre las temporadas (Topt-caida= 15° C, Topt-fria= 36° C); es decir que la
resistencia maxima en la temporada calida la alcanzan por debajo del rango
intercuartil de Tpref y €n la temporada fria por encima. Los lagartos de temporada
fria alcanzaron una resistencia mayor en comparacion con los lagartos de
temporada cdlida, lo que podria indicar que L. chacoensis flexibiliza el

desempeiio debido a un cambio en la oferta tréfica.
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En la poblacién de Liolaemus chacoensis estudiada, la velocidad de carrera
corta no muestra relacion con la resistencia, si bien este tipo de pruebas han sido
escasamente utilizadas, en dos especies relacionadas de lagartos lacértidos de
Kalahari, encontraron a Heliobolus lugubris con una capacidad de velocidad mas
alta y menor resistencia y viceversa para Pedioplanis lineoocellata (Huey et al.,
1984). Vanhooydonck et al. (2001) encontraron una relacion negativa entre
ambas componentes del desemperio entre diferentes especies de la familia de
lacértidos. La falta de correlacion entre ambas componentes sugeriria que en L.
chacoensis no existe un compromiso entre velocidad de carrera corta y
resistencia, pudiendo optimizar ambas componentes del desempefio locomotor.
Esto coincide con lo propuesto por Sorci et al. (1995), quienes argumentan que
la seleccion natural podria aumentar las dos componentes a la vez. Es
importante destacar que este trabajo brinda el primer aporte en Liolaemidae

donde se estudian las dos componentes de desempefio simultaneamente.

Por otra parte, los resultados de este estudio muestran que Liolaemus
chacoensis puede permanecer activo voluntariamente en el laboratorio en un
amplio rango de temperaturas corporales (rango de actividad= 17,74° C, de
19,07 a 36,21° C, TVmin y TVmax respectivamente), siendo congruente con los
amplios rangos observados en los Iguanidos (TVmin= 18° C, TVmax= 46,5° C; Vitt
y Cadwell, 2009). El rango de actividad difiere entre las especies (Espinoza y
Tracy, 1998) y existen evidencias que el desempefio ha demostrado ser 6ptimo
dentro del rango térmico mantenido por los reptiles activos, ya sea dentro del
rango de actividad o de tolerancia térmica (Huey y Bennett 1987; Mautz et al.,
1992). Existen escasos estudios sobre el rango de actividad, en particular lo que
se puede citar para reptiles es lo mencionado por Vitt y Cadwell (2009). Ellos
sefialan que el rango de actividad puede comenzar a una temperatura corporal

de 5° C en Chelydridae y alcanzar una TVmax igual a 46,4° C en Iguanidae (Tabla
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7.2 en Vitt y Cadwell, 2009). En lagartos del género Liolaemus, el rango de
actividad de L. chacoensis fue 2° C mas alto que lo encontrado para L. olongasta
(15,73° C, Cérdoba, com. pers.) y L. darwinii (15,50° C; Villavicencio, 2010). Por
otro lado, para cuatro especies de Sphenomorphus el rango se encuentra
alrededor de 10,32° C (TVmin= 23,8; TVmax= 34,12, Spellerberg 1972), siendo

mucho mas estrecho que lo obtenido para L. chacoensis.

La temperatura voluntaria maxima registrada en L. chacoensis fue similar a la
registrada en lagartos de Chile; L. fuscus (36,30° C), L. monticola (36,50° C), L.
lemniscatus (36,38° C), L. tenuis (36,09° C; Carothers et al., 1997). En
comparacion con Liolaemus filogenéticamente cercanos, fue similar a L.
olongasta (35,53° C, Cordoba, com. pers.) e inferior a L. darwinii (38,80° C,
Villavicencio 2010). Por otro lado, en el caso de la TVmin €s importante destacar
que el primer registro de este parametro para la familia Liolaemidae es citado
para L. darwini (23,30° C, Villavicencio, 2010), la cual es superior a la TVmin de
la especie de este estudio (19,07° C). También Spellerberg (1972) estudia la
temperatura voluntaria minima para cuatro especies de Sphenomorphus de
Australia (Scincidae) y obtienen temperaturas superiores a las de L. chacoensis,
en donde la menor TVmin que hallaron en las cuatro especies estudiadas fue de
22,5° C.

La TCmin de Liolaemus chacoensis fue similar a la de ciertas especies de
Liolaemus de Chile (una TCmin de 12° C aproximadamente) de altitudes
similares (700 m snm): L. bisignatus, L. cyanogaster y L. lemniscatus (Labra et
al., 2009), sin embrago en Liolaemus existen algunos estudios que no
encuentran correlacion de la TCmin con la altitud (e.g., Carothers et al. 1997). Por
otro lado, la temperatura critica minima en la temporada fria fue menor, indicando
mas tolerancia al frio. Esto podria reflejar una aparente plasticidad por

aclimatizacién en este parametro que coincide con lo informado para ectotermos
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por Gunderson y Stillman (2015). Sin embargo, la falta de estudios de

aclimatizacion en esta especie limita las posibles conclusiones de este estudio.

En cuanto a la critica maxima, resulté invariable en L. chacoensis, esto
coincide con lo informado en varios estudios como Huey (1982); Espinoza y
Tracy (1997); Cruz et al. (2005); Bozinovic et al. (2014), que sostienen que la
tolerancia al calor presenta una menor variabilidad que las temperaturas criticas
minimas. Lo encontrado en L. chacoensis probablemente se deba a lo propuesto
por Bogert (1949), que sostiene que la termorregulacion conductual tiene la
capacidad de reducir la variabilidad en la tolerancia al calor y evitar que los
organismos experimenten extremos perjudiciales. Probablemente L. chacoensis
compensa su invariabilidad en la temperatura critica maxima seleccionando

activamente los microambientes por donde habitan.

En la poblacion de L. chacoensis el margen de seguridad fisiol6gico al calor
fue mas acotado que el margen de seguridad fisiolégico al frio (3,57 £2,53°Cy
7,04 + 3,81° C respectivamente), lo que demuestra que esta poblacion seria mas
vulnerable frente a un aumento de la temperatura ya que tendria menos
capacidad para detectar y evitar temperaturas potencialmente letales. Los
margenes de seguridad térmica obtenidos en este estudio coinciden con lo
hallado en L. darwinii (Villavicencio, 2010), una especie cercana

filogenéticamente.

Finalmente, las variaciones observadas en el desempefio locomotor
principalmente en la resistencia y en los parametros de hipotermia (voluntaria y
critica minima) de L. chacoensis muestran una marcada heterogeneidad
estacional. Sin embargo, para conocer si esta posible respuesta a la variaciéon
térmica estacional le brinda ventajas selectivas por aclimatizacion requiere de

mas estudios a futuro realizados en campo.
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CAPITULO 3

Flexibilidad en la fisiologia térmicay en el desempefio
locomotor de Liolaemus chacoensis
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Introduccion

En un escenario de cambio climatico, determinar el potencial de los
ectotermos para explotar nuevos ambientes a través de cambios en la curva de
desempeiio térmico (Huey y Kingsolver, 1989; 1993) y la capacidad de
aclimatacion térmica (sensu Wilson y Franklin, 2002; Huey et al., 2012) de las
diversas especies de lagartos es un gran desafio para la biologia de la
conservacion (Miles, 1994). La modificacion de los ecosistemas inducidos a
través del calentamiento global ha sido identificada como una amenaza
importante e inmediata, eso podria afectar radicalmente la capacidad de las
especies para sobrevivir (Miles, 1994). Algunos estudios argumentan que para
un ectotermo terrestre, un aumento en la temperatura probablemente afecte la
distribucion de la vegetacién y por lo tanto la estructura del habitat (sombra,
parches, etc.), alterar la productividad y limitar el tiempo de actividad de
individuos (e.g., Grant y Porter, 1992; Dunham, 1993; Miles, 1994).

Un cambio en la temperatura ambiental debido al calentamiento global puede
afectar negativamente la fisiologia de un organismo, como el crecimiento,
busqueda de alimento, reproduccién, capacidades inmunes y competencia. Las
predicciones del efecto del cambio climatico sobre las especies, a menudo se
basan en los analisis de la variacion del desempefio locomotor con la
temperatura ambiental (Angilletta, 2009; Huey et al., 2012). Debido a que la
locomocion influye en la adecuacién biolégica de los individuos y esta
particularmente sujeta a las presiones de selecciéon natural (Snell et al., 1988;
Bennett, 1990; Jayne y Bennett, 1990; Sinervo et al., 2000; Miles, 2004; Cote y
Clobert, 2007; Zajitschek et al., 2012; Logan et al., 2013). En este sentido, la
sensibilidad térmica de la locomocion de los lagartos se convierte en uno de los

parametros mas relevantes y se puede calcular a partir de curvas de desempeiio
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térmico. En consecuencia, el efecto de los cambios ambientales dependeréa de
la capacidad de los organismos de presentar plasticidad fenotipica (Chown y
Gaston, 2008), es decir, de que los rasgos fenotipicos demuestren algun nivel
de variacion dependiente del ambiente (Pigliucci, 2001; West-Eberhard, 2003).
Otro mecanismo que podria reducir en gran medida el riesgo de calentamiento
excesivo, es la plasticidad fisiolégica en la tolerancia térmica (Somero, 2010;
Palumbi et al., 2014; Gunderson y Stillman, 2015). Por ejemplo, la tolerancia al
calor de muchos organismos aumenta a medida que aumenta la media de la
temperatura corporal de campo, lo que significaria que un ajuste fisiolégico
puede compensar potencialmente las consecuencias negativas del aumento de
las temperaturas del habitat (Angilletta, 2009). Sin embargo, a pesar de la
importancia de los cambios en los rasgos fenotipicos en relacion a la
vulnerabilidad de la poblacién al cambio climatico, los estudios del riesgo por
calentamiento excesivo rara vez tienen en cuenta la plasticidad en la tolerancia

térmica (Gunderson y Stillman, 2015).

El cambio climatico estd aumentando las temperaturas ambientales medias y
la frecuencia de eventos térmicos extremos (Bozinovic et al., 2011a, b; Lawson
et al., 2015). De acuerdo a la sensibilidad fisiolégica de los organismos y que tan
dependiente es el desempefio ecoldgico de la temperatura, el calentamiento
puede ejercer diferentes impactos entre taxones; eventualmente causar la
extincion en algunos linajes (Sinervo et al., 2010) o beneficiar a otros (Chamaillé-
Jammes et al., 2006; Glanville y Seebacher, 2006; Piantoni et al., 2015). En este
sentido, en ectotermos la exposicion a temperaturas elevadas a veces mejora el
desempeiio a mayores temperaturas (Glanville y Seebacher, 2006; Huey et al.,
2012). El beneficio de la aclimatacion puede ayudar a amortiguar los impactos
fisiologicos del cambio climatico (Huey et al., 2012). De acuerdo con la “hipotesis
de aclimatacion beneficiosa”, una modificacién en el ambiente de un organismo
deberia provocar un cambio en el fenotipo que mejore el desempefio en el nuevo

ambiente (Leroi et al., 1994). Los beneficios de estas respuestas en la
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adecuacion biologica rara vez se han demostrado (Huey y Berrigan, 1996). En
este sentido, determinar la capacidad de aclimatacion térmica de las diversas
especies de lagartos, asi como si esta aclimatacion es beneficiosa porque
aumenta la adecuacion bioldgica, es una linea de estudio central en el contexto
de cambio climatico global. Sin embargo, cabe destacar que una compilacion de
estudios sobre plasticidad en fisiologia termal muestra que la plasticidad es
beneficiosa en el 75 % (21/28) de los casos, pero de los 21 estudios de
plasticidad beneficiosa so6lo en 10 se observé una plasticidad beneficiosa total o
completa, es decir el 48 % de los ejemplos beneficiosos (10/21) (Angilletta, 2009;
Gunderson et al., 2017).

En la naturaleza, los ectotermos se exponen continuamente a variaciones a
corto plazo en las condiciones ambientales. Los organismos se ajustan a esta
variabilidad a través de la aclimatacion térmica y / o aclimatizacion, que afecta a
la supervivencia futura de las poblaciones naturales (Terblanche et al., 2010). En
ectotermos, los estudios que han evaluado la aclimatacion térmica son: Kaufman
y Bennett (1980); Klok y Chown (2003); Huang y Tu (2008); Fernandez e
Ibargiengoytia (2012); Bozinovic et al. (2013); Sun et al. (2014); Gunderson y
Stillman (2015); Kubisch et al. (2016); Gunderson et al. (2017). A pesar de la
sensibilidad de estos organismos a los cambios de temperatura y aunque las
predicciones indican que las especies son altamente vulnerables al
calentamiento global, siguen siendo uno de los grupos escasamente estudiados
en relacion a la extension de la variacion fisiolégica y al riesgo de extincion local
(Pontes-da-Silva et al., 2018).

El género Liolaemus es un grupo que representa un valioso modelo para
estudiar la plasticidad fisiol6gica y la potencialidad de adaptarse a un escenario
climatico cambiante, porque ha demostrado una gran dispersion en una
diversidad de ambientes (Abdala y Quinteros, 2014), una fisiologia térmica

evolutivamente flexible (Espinoza et al., 2004; Rodriguez-Serrano et al., 2009) y
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versatilidad en el desempefio locomotor (Bonino et al., 2015). Cabe destacar,
gue la poblacion de Liolaemus chacoensis estudiada forma parte del sector mas
austral del distrito del Chaco arido, siendo el representante mas conspicuo.
Siendo de importancia este aporte ya que es el primer estudio de aclimatacion
térmica que analiza la variabilidad de respuesta intraespecifica en Liolaemidae,
este tipo de investigaciones sobre diferencias intraespecificas pueden ayudar a
aclarar si los limites térmicos criticos son evolutivamente conservados o labiles
(Pearman et al., 2008; Pontes-da-Silva et al., 2018).

Objetivos especificos

% Evaluar en individuos sometidos a dos ensayos de aclimatacién (al calor
y al frio) el desempefio locomotor: velocidad de carrera corta (CC), carrera
larga (CL) y resistencia (R). Y conocer su variacion etaria y sexual.

% Determinar la capacidad de aclimatacion térmica de L. chacoensis,
comparando entre individuos no aclimatados e individuos aclimatados al
calor y al frio, el desempefio locomotor y la fisiologia térmica (temperatura

corporal preferida y pardmetros de hipertermia e hipotermia).

117



Materiales y Métodos

Ensayo de aclimatacion

Ensayo de Aclimatacion al calor

Se capturaron 29 individuos (N= 15 hembras y N= 14 machos) en noviembre
de 2015, en este ensayo no se obtuvieron juveniles, ya que en esta fecha de
muestreo hay mayor proporcion de adultos (Pelegrin y Bucher, 2015). Para el
ensayo de aclimatacion al calor los individuos fueron sometidos durante un
periodo de 20 dias continuos a una temperatura de aclimatacion de 35° C + 1,02°
C, controlada a través de sensores de temperatura y un circuito eléctrico. Se
mantuvo un fotoperiodo de 12D:12N, mantenido con luz artificial al igual como
en los estudios de Fernandez e lbargiengoytia (2012); Sun et al., (2014) y
Kubisch et al. (2016). La temperatura de aclimatacion fue elegida en base a los
datos obtenidos de la biologia térmica de Liolaemus chacoensis tomando en
cuenta la Te¢, To y Twer analizadas en este estudio, con la finalidad de conocer la
habilidad de respuesta del individuo cuando se lo somete a temperaturas
cercanas a su limite critico superior, sin someterlos a estrés térmico y que sea
mayor a su temperatura corporal experimentada a campo, simulando un
aumento de la temperatura ambiental. Esta temperatura constante de
aclimatacion fue controlada con un HOBO introducido en el interior del terrario.
Se los coloco en un terrario de 1,22 m de largo, 0,62 m de ancho y 0,41 m de
alto, con una base de arena, se les proporcion6 agua y alimento ad libitum para
evitar la pérdida de la masa corporal. La masa corporal se registr6 antes y

después del periodo de aclimatacion. Los individuos que perdieron mas del 20
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% de su masa corporal durante el cautiverio fueron excluidos del andlisis;
siguiendo el protocolo de Hertz et al. (1983), Huey et al. (1989) y Kaufmann y
Bennett (1989). Al finalizar el ensayo de aclimatacion al calor se realizaron los
ensayos de temperatura preferida, velocidad de carrera, resistencia y
parametros térmicos fisioldgicos, siguiendo las metodologias planteadas en los
ensayos sin aclimataciéon (Capitulo 1y 2). Para los ensayos se tuvieron en cuenta
los protocolos segun Kaufmann y Bennett (1989), y Fernandez e Ibargliengoytia
(2012).

Ensayo de aclimatacion al frio

Se capturaron 26 individuos (N= 1 hembra y N=9 machos y N= 16 juveniles)
en marzo de 2016, en este ensayo se obtuvo una mayor la proporcion de
juveniles. Los individuos fueron sometidos durante un periodo de 20 dias
continuos a una temperatura de aclimatacion de 21° C +1,02° C, manteniendo
un fotoperiodo de 12D:12N, mantenido con luz artificial al igual que el estudio
realizado en Liolaemus sarmientoi (Fernandez e lbarglengoytia, 2012). La
temperatura fue elegida en base a los datos de la biologia térmica de L.
chacoensis obtenidos en este estudio, con la finalidad de conocer la habilidad de
respuesta del individuo cuando se lo somete a temperaturas cercanas a su
voluntaria minima sin someterlo a estrés térmico, creando un escenario térmico
con temperaturas inferiores a las que habitualmente encuentra en su ambiente

natural y menores a su temperatura corporal de campo.
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Para el ensayo se utilizo una camara de frio, en su interior la temperatura se
registrd con una termocupla conectada a un almacenador de datos (HOBO HS8,
4-Canales externos). Durante el periodo de aclimatacion, cada lagarto fue
mantenido individualmente en un terrario (25 x 20 x 20 cm) con sustrato de arena,
refugio. Ademas, se les proporcion6é agua y larvas de Tenebrio molitor. Al
finalizar el ensayo de aclimatacion al frio se realizaron los ensayos de
temperatura preferida, velocidad de carrera, resistencia y parametros térmicos
fisiolégicos fundamentales, siguiendo la metodologia planteada para el
experimento sin aclimatacion. Estos ensayos se realizaron durante dias
consecutivos. La masa corporal se midi6 antes y después del periodo de

aclimatacion.

Analisis estadistico

Los datos se analizaron con estadisticos descriptivos y pruebas como ANOVA
y regresiones. Cuando los datos no cumplieron los supuestos de normalidad se
utilizaron sus equivalentes estadisticos no paramétricos (Siegel, 1980). Se
utilizaron pruebas t para probar las diferencias entre dos muestras y analisis de
la varianza de medidas repetidas de una via (One-Way) para muestras repetidas,
se utiliz6 pruebas de Tukey a posteriori. Los supuestos de normalidad y
homogeneidad de varianza para los procedimientos paramétricos se
comprobaron mediante la prueba de Kolmogorov-Smirnov y pruebas de Levene,
respectivamente. Cuando cualesquiera de estos supuestos no se cumplieron, se
utilizd una prueba no paramétrica equivalente como Wilcoxon para la
comparacion de las medianas de dos muestras. El nivel de significancia fue P<

0,05 (Sokal y Rohlf, 1969; Norusis, 1986). Para las pruebas estadisticas se
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trabajé con los programas Statistica version 8.0, InfosStat version 2017 y
Sigmaplot version 11.0.

Se estimaron los parametros de desempefio locomotor: velocidad maxima
(Vmax), resistencia maxima (Rmax), temperatura optima (Tepr) ¥ amplitud de
desempefio (Bso) de los lagartos luego de la aclimatacion al calor y al frio, luego
se compar6 con los pardmetros estimados en los individuos no aclimatados
(Capitulo 2), cuando los datos cumplieron los supuestos de normalidad y
homogeneidad de varianza se utilizaron pruebas t, cuando estos no se
cumplieron se utiliz6 prueba U como una opcién no paramétrica. Ademas, se
compararon los pardmetros termofisiolégicos entre aclimatados y lagartos no

aclimatados (Capitulo 1y 2).

Debido a que en el capitulo 2 se obtuvieron diferencias estadisticas en el
desempeiio locomotor (en carrera corta y en resistencia, ver tabla 9 y 11,
Capitulo 2) y en los parametros térmicos fisiolégicos (ver tabla 4, Capitulo 1; tabla
14, Capitulo 2) entre individuos no aclimatados de temporada célida y temporada
fria se resolvié en este capitulo trabajar con dos grupos de no aclimatados
(temporada célida y fria) para luego realizar la comparacion del desempefio
locomotor y de los parametros térmicos después del periodo de aclimatacion.
Por otro lado, en carrera larga para analizar el efecto de la aclimatacion se
discriminé entre adultos y juveniles, ya que las diferencias estadisticas se
observaron en el estadio (no aclimatados, Capitulo 2, ver tabla 10, Capitulo 2) y

no en la temporada.
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Resultados

Relacion del desempefio locomotor y Tcorp y LHC

Aclimatados al calor

Para la muestra total, la velocidad maxima individual de carrera corta para
cada lagarto (Vmaxi CC) no mostro una relacion significativa con el LHC, pero si
con la temperatura corporal (Tcorp) (Regresion Lineal Miltiple, R?= 0,17; Fz, 23 =
3,20; p= 0,02). En carrera larga, la Vmaxi CL no estd explicada por la LHC y la
temperatura corporal (Regresion Lineal Multiple: R?= 0,00; F2,21= 0,53; p > 0,05).
La resistencia maxima individual para cada lagarto (Rmaxi) N0 mostro una relacion
significativa con el LHC, pero si con la temperatura corporal (Tcorp) (Regresion
Lineal Mdltiple, R?= 0,12; F2, 22 = 2,45; p= 0,04).

En machos y hembras, la velocidad de carrera corta para cada lagarto (Vmaxi-
cc) no mostré una relacion significativa con LHC y la temperatura corporal
(Regresion Lineal Multiple: Frembras 2,13 = 2,34; Fwmachos 2,10= 3,90; p > 0,05). En
Vmax i- cL, tampoco mostré una relacion significativa con LHC y la temperatura
corporal en machos y hembras (Regresion Lineal Multiple: Frembras 2,11= 0,20;
Fmachos 2,11= 1,83; p > 0,05). En R maxi, N0 se observd una relacion significativa
con LHC y la temperatura corporal en machos y hembras (Regresion Lineal
Multiple: Frembras 2,11 = 0,53; Fmachos 2,11= 2,41; p > 0,05).
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Aclimatados al frio

Para la muestra total, la velocidad méxima individual de carrera corta para
cada lagarto (Vmaxi CC) no se observo una relacién significativa con el LHC ni la
temperatura corporal (Tcorp) (Regresion Lineal Mdltiple, R?= 0,03; F2,26 = 1,39; p
> 0,05). En carrera larga, la Vmax i CL no esta explicada por la LHC y la
temperatura corporal (Regresion Lineal Multiple: R?= 0,00; F2,26= 0,77; p > 0,05).
En el total de la muestra, la resistencia maxima individual para cada lagarto (Rmax
i) mostré una relacion significativa con el LHC y con la temperatura corporal
(Tcorp) (Regresion Lineal Multiple, R?>= 0,32; F2, 25= 6,68; pLxc= 0,04; ptcorp = 0,04).

La velocidad de carrera corta para cada lagarto (Vmaxi CC) no mostré una
relacion significativa con LHC y la temperatura corporal en adultos y juveniles
(Regresion Lineal Multiple: Faduitos 2,10= 4,48; Fauveniles 2,16= 0,06; p > 0,05). En Vmax
i CL, tampoco mostr6 una relacion significativa con LHC y la temperatura corporal
en adultos y juveniles (Regresion Lineal Mdltiple: Faduitos 2,20= 0,46; Fauveniles 2,16=
1,20; p > 0,05). En R maxi, en adultos no se observo una relacion significativa con
LHC, pero si con la temperatura corporal (Regresion Lineal Multiple, R?= 0,37;
Fadultos 2,10= 3,73; pLrc > 0,05; preorp= 0,03). La resistencia maxima individual en
juveniles no se relacioné con LHC ni con Tcorp (Regresion Lineal Mdltiple, Fauveniles
215= 0,54; p > 0,05).

Efecto de la temperatura corporal sobre el desempeio locomotor

En los individuos aclimatados al calor, la temperatura tuvo un efecto
significativo en ambas carreras; (carrera corta, Andlisis de la varianza de
medidas repetidas MS= 0,22; Fs, 23s= 2,43; p= 0,01; Fig. 29a; carrera larga,

MS= 0,10; Fs, 238= 3,42; p= 0,0009; Fig. 29b). La resistencia fue insensible a
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la temperatura corporal (MS= 5433,30; Fs, 216 = 1,02; p= 0,41, Fig. 29c). Este

efecto de la temperatura en el desempefio locomotor (CC, CL y R) también se

observo en los individuos no aclimatados (Capitulo 2, Fig. 20). En la velocidad

de CC, los lagartos sélo corrieron a mayor velocidad en el rango de 36-37° C

en comparacion con los rangos de 15-19 y 20-24° C (Fig. 29a). En CL la

velocidad aumento en el rango 31-35° C en comparacion con los rangos de

15-19 y 20-24° C (Fig. 29D).
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Figura 29. Diagrama de cajas representando la velocidad de carrera (m.s1) y resistencia (s)
para individuos aclimatados al calor en funcion de diferentes rangos de temperatura corporal (°
C) (15-19, 20-24, 26-30, 31-35 y 36-37° C). A. La velocidad de carrera en carrera corta (CC), B.
La velocidad de carrera en carrera larga (CL) y C. La resistencia. Se indica el valor medio, la
desviacién estandar, el minimo y maximo. Letras diferentes indican diferencias estadisticas
a=0,05.

En los individuos aclimatados al frio, la temperatura tuvo un efecto significativo
en carrera corta (Andlisis de la varianza de medidas repetidas, MS= 0,16; Fs, 240=
8,43; p= 0,001, Fig. 30a) y en carrera larga (Analisis de la varianza de medidas
repetidas, MS= 0,05; Fs, 240= 10,31; p= 0,001; Fig. 30a). Tanto en CC como en
CL los lagartos corrieron a la misma velocidad desde el rango de 20-24 a 36-37°
C (Fig. 30 ay b). En los lagartos aclimatados al frio, la temperatura no afecté a
la resistencia (MS= 0,10; Fs, 246= 4,76; p= 0,05; Fig. 30c).
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Figura 30. Diagrama de cajas representando la velocidad de carrera (m.s™) y resistencia (s)
para individuos aclimatados al frio en funcién de diferentes rangos de temperatura corporal (°C)
(15-19, 20-24, 26-30, 31-35 y 36-37° C). A) La velocidad de carrera en carrera corta (CC), B) La
velocidad de carrera en carrera larga (CL) y C) La resistencia. Se indica el valor medio, la
desviacion estandar, el minimo y maximo. Letras diferentes indican diferencias estadisticas
0=0,05.

Variacion intraespecifica en el desempefio locomotor

Al igual que en hembras y machos no aclimatados (Capitulo 2; Tabla 9,10 y
11), no se observaron diferencias en la velocidad de carrera corta, larga y la
resistencia entre machos y hembras aclimatados al calor, en los cinco rangos de
Teorp: 15-19, 20-24, 26-30, 31-35y 36-37° C (Tabla 15).

Tabla 15. Velocidad de CC, CL y Resistencia de los individuos aclimatados al calor, segun la
variacion sexual, por rango de Tcorp (15-19, 20-24, 26-30, 31-35 y 36-37° C). Se indican los
parametros estadisticos y el valor P se muestra entre paréntesis. EE indica el error estandar y
DE la desviacion estandar. El asterisco indica significancia estadistica con un nivel de confianza
del 95 %.

Tipo de I_\I)E:nsagcasé Clase Media o Prueba Mann-Whitney
Desempefio 9 o Mediana (+ DE) o Prueba't
Teorp (°C)
Velocidad 15-19 HEMBRAS 0,91 + 0,38
U= 71,00; P(0,72)
CcC MACHOS 0,71 + 0,30
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20-24 HEMBRAS 0,96 + 0,30
t=1,43; P(0,16)

MACHOS 0,77 £ 0,35

26-30 HEMBRAS 0,95 + 0,40
t=-0,88; P(0,93)

MACHOS 0,97 £ 0,53

31-35 HEMBRAS 1,11 + 0,53
t=1,21; P(0,23)

MACHOS 0,86 + 0,47

36-37 HEMBRAS 1,50+ 0,71
t=1,69; P(0,10)

MACHOS 1,08 £ 0,50

Velocidad 15-19 HEMBRAS 0,69 + 0,24
t=-0,57; P(0,57)

CL MACHOS 0,75+ 0,27

20-24 HEMBRAS 0,73 +£0,18
t=0,26; P(0,79)

MACHOS 0,70 £ 0,24

26-30 HEMBRAS 0,88 £ 0,40
t=-0,46; P(0,65)

MACHOS 0,96 + 0,51

31-35 HEMBRAS 1,19 + 0,36
t=1,02; P(0,31)

MACHOS 1,02 +£ 0,46

36-37 HEMBRAS 0,73+0,34
t=0,18; P(0,86)

MACHOS 0,71 +0,11

Resistencia 15-19 HEMBRAS 149,30 + 58,56
t= 0,02; P(0,98)

MACHOS 148,70 + 60,08

20-24 HEMBRAS 146,35 + 46,02
t=-1,84; P(0,08)

MACHOS 205,52 + 93,19

26-30 HEMBRAS 175,42 + 77,63
t=-1,49; P(0,15)

MACHOS 221,18 £ 77,02

31-35 HEMBRAS 173,72 + 77,21
t=-0,72; P(0,47)

MACHOS 200,73 £ 102,21

36-37 HEMBRAS 132,23 + 47,96
t=-1,56; P(0,13)

MACHOS 159,15 + 79,71

En los lagartos aclimatados al frio, la velocidad de carrera corta no fue
diferente entre adultos y juveniles en los rangos de Tcorp de 15-19, 20-24, 26-
30, 31-35y 36-37° C. Aligual que en adultos y juveniles no aclimatados (Tabla
9). En carrera larga, se observé una mayor velocidad en juveniles en el rango
de 26-30° C; en el resto de las Tcorp la CL no fue diferente (Tabla 16).
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Se observo una mayor resistencia en los lagartos adultos (aclimatados al frio)
en los ensayos de Tcorp de 15-19, 20-24, 26-30 y 31-35° C, excepto para el rango

de 36-37° C, donde no se observo diferencias entre el estadio (Tabla 16).

Tabla 16. Velocidad de CC, CL y Resistencia de los individuos aclimatados al frio, de acuerdo
al estadio, por rango de Tcop (15-19, 20-24, 26-30, 31-35 y 36-37° C). Los pardmetros
estadisticos estan indicados y el valor P se muestra entre paréntesis. EE indica el error estdndar
y DE la desviacién estandar. Se utiliz6 ANCOVA (usando temperatura como covariable en el

modelo). El asterisco indica significancia estadistica con un nivel de confianza del 95 %.

Tipo de Ensayos Media o Mediana  Prueba Mann-Whitney
. Rangode Clase
Desempefio o (= DE) 0 Pruebat
TCO"P ( C)

Velocidad 15-19 ADULTOS 0,29 + 0,14

U= 59,00; P(0,73)
CcC JUVENILES 0,34 £+ 0,36
20-24 ADULTOS 0,69 + 0,21

U= 67,50; P(0,52)
JUVENILES 0,73+ 0,23
26-30 ADULTOS 0,71+ 0,41

U= 65,50; P(0,46)
JUVENILES 0,86 + 0,48
31-35 ADULTOS 1,37 £ 0,50

t= 0,58; P(0,56)

JUVENILES 1,28 + 0,36
36-37 ADULTOS 0,88 + 0,66

U= 71,50; P(0,86)
JUVENILES 0,86 + 0,48
CL 15-19 ADULTOS 0,29 + 0,15

U= 60,00; P(0,78)
JUVENILES 0,26 £ 0,10
20-24 ADULTOS 0,65 + 0,14

U= 61,00; P(0,32)
JUVENILES 0,64 £ 0,21
26-30 ADULTOS 0,57 £ 0,19

U= 30,00; P(0,009)*
JUVENILES 0,84 £ 0,34
31-35 ADULTOS 0,79 £ 0,28 t=1,18; P(0,25)
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JUVENILES 0,91 £0,24
36-37 ADULTOS 0,50 £ 0,18
t=0,27; P(0,79)

JUVENILES 0,52 £ 0,21

Resistencia 15-19 ADULTOS 111,34 + 37,68
F1.25= 8,79; P(0,006) *

JUVENILES 71,01 £ 29,61

20-24 ADULTOS 103,00 + 31,93
F125=6,27; P(0,01) *

JUVENILES 73,47 £ 26,15

26-30 ADULTOS 183,42 + 59,62
F125= 8,81; P(0,006) *

JUVENILES 116,96 + 50,33

31-35 ADULTOS 151,57 + 32,33
F1.25=5,16; P(0,03) *

JUVENILES 110,66 + 48,01

36-37 ADULTOS 155,71 + 37,39

F124=2,77; P(0,11)
JUVENILES 127,33 + 42,13

Efecto de la aclimatacién

Comparacion de la curva de desempefio térmico

En la figura 31 (a y b) se observa que en carrera corta la Tept tanto para los

individuos no aclimatados como en los aclimatados al calor se ubica en el rango

de 36-37° C. Asimismo, no se observan diferencias en la velocidad maxima de

CC (grupo no aclimatados de temporada célida: ANCOVA, F 250=2,20; p=0,15;

Tcorp COMO covariable; Fig. 31a; Tabla 17; grupo de no aclimatados de temporada
fria: ANCOVA, F 2,50=0,04; p=0,84; Fig. 31b; Tabla 18). Sin embargo, luego de

la aclimatacion al frio la Tept disminuye del rango 36-37° C de los no aclimatados,

al rango de 31-35° C, esto se observo al comparar con ambos grupos de no

aclimatados. Por otro lado, no se observaron diferencias en Vmax entre

aclimatados y no aclimatados de temporada calida (ANCOVA, F 2,60=4,50; p=
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0,79; Fig. 31a; Tabla 17) y no aclimatados de temporada fria; ANCOVA, F 251
=0,02; p= 0,90; Fig. 31b; Tabla 18).

Con respecto a la amplitud de desempefio (Bso) de la CC, luego de ser
aclimatado al calor y al frio disminuye (Tabla 17 y 18), no obstante, luego de ser
aclimatado tiende a alcanzar el 80 % o mas de la velocidad dentro del rango
intercuartil de Tprer. Por otro lado, el limite inferior de la amplitud del desempefio
de los individuos aclimatados al calor (Bso= 35,50-37,10° C; Tabla 17) esta por
encima de la temperatura corporal de campo (Tc.= 31,31° C; Fig. 31lay Tabla 2
en Cap. 1), a diferencia de los aclimatados al frio que la Tc estuvo dentro del Bso
alcanzado (30,50-35,70° C) (Fig. 31a; Tabla 17).
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Figura 31. A. Curva de desempefio relativo (% Vmax) en funciéon a los rangos de
temperatura corporal (°C) (15-19, 20-24, 26-30, 31-35 y 36-37° C) para L. chacoensis en
carrera corta (CC) comparando el grupo no aclimatados de temporada calida con los
aclimatados al calor y al frio y B. Curva de desempefio relativo comparando el grupo de no
aclimatados de temporada fria con los aclimatados al calor y al frio. La linea negra
corresponde a los individuos no aclimatados, la linea roja a los individuos aclimatados al calor
y la linea azul a los individuos aclimatados al frio. Las lineas verticales indican el rango
intercuartil de Tpref, el triangulo negro la temperatura corporal (T¢) y el tridngulo gris la
temperatura preferida (Tprer) para los individuos no aclimatados. La flecha negra superior
indica la temperatura a la cual alcanza la velocidad maxima (Tept). Las temperaturas criticas

minimas y maximas fueron utilizadas como limites térmicos para cerrar las curvas.

Para carrera larga, se observo que la Tept tanto como para los individuos no
aclimatados (ambos grupos) como en los aclimatados al calor se ubicé en el
rango de 36-37° C (Fig. 32 a y b) y no se observaron diferencias en la
velocidad méaxima (grupo no aclimatados adultos: t-test: t s1= 0,33; p= 0,74;
Fig. 32a; Tabla 17; grupo de no aclimatados juveniles: t-test: t 4s= -1,99 ; p=
0,05; Fig. 32b; Tabla 18). Sin embargo, luego de la aclimatacion al frio la Tept
disminuy6 del rango 36-37° C de los no aclimatados al rango de 31-35° C,
esto se observo al comparar con ambos grupos de no aclimatados. Asimismo,
no se observaron diferencias en Vmax entre aclimatados y no aclimatados
adultos (Mann- Whitney: U= 219,00; p= 0,05; Fig. 32 a; Tabla 17), y no
aclimatados juveniles (Mann- Whitney: U= 305,00; p= 0,71; Fig. 32b; Tabla
18). El rango de temperaturas donde alcanza el 80 % (o0 mas) aumento luego

de ser aclimatado al calor y al frio (Tabla 17 y 18).
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Figura 32. A. Curva de desempefio relativo (% Vmax) en funcibn a los rangos de
temperatura corporal (°C) (15-19, 20-24, 26-30, 31-35 y 36-37° C) para L. chacoensis en
carrera larga (CL) comparando el grupo no aclimatados adultos con los aclimatados al calor
y al frio y B. Curva de desempefio relativo comparando el grupo de no aclimatados juveniles
con los aclimatados al calor y al frio. La linea negra corresponde a los individuos no
aclimatados, la linea roja a los individuos aclimatados al calor y la linea azul a los individuos
aclimatados al frio. Las lineas verticales indican el rango intercuartil de Tpret, €l triAngulo negro
la temperatura corporal (Tc) y el tridngulo gris la temperatura preferida (Tprer) para los
individuos no aclimatados. La flecha negra superior indica la temperatura a la cual alcanza la
velocidad maxima (Tept). Las temperaturas criticas minimas y maximas fueron utilizadas como

limites térmicos para cerrar las curvas.

Al evaluar la resistencia, se obtuvo que los individuos luego de ser
aclimatados al calor y al frio su temperatura 6ptima cambi6 de 15° C para los
no aclimatados de temporada céalida a 29° C (para los aclimatados al calor y
al frio; Fig. 33a); sin embargo la Vmax a la que alcanzaron su Tept NO vario
(ANCOVA aclim.calor, F 255 = 28,91; p= 0,78; ANCOVA aclim.frio, F 2,56 = 12,05; p=
0,74; Tabla 17). El Bso de los lagartos luego de ser aclimatados aumento (Bso
Aclim.calor= 16,10; Bso aciim.frio= 12,50° C; Tabla 17). Por otro lado, al comparar la
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Desempeiio Relativo (% Rmax )

temperatura Optima del grupo no aclimatados de temporada fria con los
aclimatados al calor y al frio, cambi6 de 36 a 29° C, ademas se observé que
la resistencia maxima a la que alcanzan su Tespt €S mayor en los aclimatados
al calor (ANCOVA, F 250 = 27,53; p< 0,001; Tabla 18) y en los aclimatados al
frio (ANCOVA, F 250 = 5,76; p= 0,02; Tabla 18) con respecto a los no
aclimatados de esta temporada. En comparacion con el grupo de los no
aclimatados de temporada fria con los individuos aclimatados, se observo que la
amplitud de desempefio luego del periodo en cautiverio por 20 dias disiminuy6
(Tabla 18).
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Figura 33. A. Curva de desempefio relativo (% Rmax) en funcion a los rangos de temperatura
corporal (°C) (15-19, 20-24, 26-30, 31-35 y 36-37° C) para L. chacoensis en resistencia (R)
comparando el grupo no aclimatados de temporada célida con los aclimatados al calor y al frio y
B. Curva de desempefio relativo comparando el grupo de no aclimatados de temporada fria con
los aclimatados al calor y al frio. La linea negra corresponde a los individuos no aclimatados, la
linea roja a los individuos aclimatados al calor y la linea azul los individuos aclimatados al frio.
Las lineas verticales indican el rango intercuartil de Tpret, €l tridngulo negro la temperatura
corporal (T¢) y el triangulo gris la temperatura preferida (Tpref) para los individuos no aclimatados.

La flecha negra superior indica la temperatura a la cual alcanza la resistencia maxima (Tept). Las
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temperaturas criticas minimas y méaximas fueron utilizadas como limites térmicos para cerrar

las curvas.

Tabla 17. Temperatura 6ptima media (Tept), Velocidad maxima media (Vmax) O resistencia
méxima media (Rmax), amplitud de desempefio (Bso), N indica el tamafio de la muestra para
carreras cortas (CC), carrera larga (CL) y resistencia (R) en lagartos no aclimatados (grupo de
temporada célida), aclimatados al calor y al frio. La barra indica la presencia de dos Bso en la
misma curva. *Nota: en el grupo no aclimatados, CC y R corresponden a la temporada célida y los datos

para CL corresponden al estadio adulto.

~ Vmax (M.s™1)
Grupo Desempeiio Tept 0 Rméx (S) Bso N
“No cc 36 0,99 6,72 (30,50-37,22) 33
aclimatados ’ ’ ’ ’
cL 36,3 1,15 7,00 (30,30-37,30) 28
4,70 (14,80-19,50) / 5,40
R 15 116,13 (30,40-35 80) 31
BTSN cc 37 1,23 1,60 (35,50-37,10) 26
al calor
cL 34 1,11 8,50 (27,00-35,50) 25
R 29 141,02 16,10 (19,50-35,60) 24
ABITETEIEER cc 33 1,09 5,20 (30,50-35,70) 26
al frio
cL 33 0,86 9,80 (25,70-35,5) 26
R 29 90,79 12,50 (25,00-37,50) 25

Tabla 18. Temperatura 6ptima media (Tept), Velocidad méxima media o resistencia media,
amplitud de desempefio (Bso), N indica el tamafio de la muestra para carreras cortas (CC),
carrera larga (CL) y resistencia (R) en lagartos no aclimatados (grupo temporada fria),
aclimatados al calor y al frio. La barra indica la presencia de dos Bso enla misma curva. *Nota:

en el grupo no aclimatados, CC y R corresponden a la temporada fria y los datos para CL corresponden

al estadio juveniles.
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Vmax (m .S-l)

Grupo Desempefio  Tept 0 R (5) Bso N
. - 4,40 (26,00-30,40) /
No aclimatados CcC 36,00 1,33 2,00 (35,20-37,20) o5
5,00 (25,50-30,50) /
cL dag) OB 210 (35,20-37,30) 25
R 36,00 106,90 17,50 (19,80-37,30) 25
BTN cc 37,00 1,30 2,30 (35,10-37,40)
al calor 25
cL 33,00 1,11 11,00 (25,80-36,80) 25
R 29,00 196,22 16,30 (19,50-35,80) 24
Aclimatacion
i cc 33,00 1,31 5,30 (30,50-35,80) ¢
cL 33,00 0,83 10,00 (25,50-35,50) 26
R 29,00 140,89 12,70 (25,00-37,70) 25

Efecto de la aclimatacion en los parametros térmicos fisiolégicos

La Tpref y €l rango intercuartil de Tpref fue mayor cuando los lagartos fueron

expuestos al calor y al frio (Tabla 19 y 20).

Al comparar los individuos no aclimatados de temporada calida con los

aclimatados al calor y al frio la TVmin varié de 20,65° C a 17,90° C luego de la

aclimatacién al calor y a 18,79° C luego de la aclimatacion al frio (Tabla 19).

Para los no aclimatados de temporada fria la TVmin vario de 15,93° C a 17,90°

C y 18,79° C (Tabla 20). La TCmin sOlo se modificé al comparar los no

aclimatados de la temporada fria en comparacion con los aclimatados al calor,
vario de 11,60° C a 15,69° C (Tabla 20). El MSFF so6lo varié en los no

aclimatados de temporada calida en comparacién con aclimatados al calor y

frio (Tabla 19).

136



La TVmax vario de 33,70° C en el grupo de los no aclimatados de temporada
calida a 32,35° C para los aclimatados al calor y 31,80° C para los aclimatados
al frio (Tabla 19). Para los no aclimatados de temporada fria se observé el mismo
patron de variacion (Tabla 20). La TCmax SO0lo se modifico al comparar el grupo
de los no aclimatados de temporada célida con los aclimatados al calor (Tabla
19). No se observo variacion luego de la aclimatacion al frio ni en el grupo de los
no aclimatados de temporada fria (Tabla 19 y 20). El MSFC disminuyo luego de
la aclimatacion al calor cuando se compard con el grupo de aclimatados de
temporada célida y aumento luego de la aclimatacion al frio en comparacion con

los no aclimatados de temporada fria.

En comparacion con el grupo de los no aclimatados de temporada célida la
Tter disminuyd luego de la aclimatacion al calor y no se modificéd luego de la
aclimatacioén al frio. Con respecto al grupo de no aclimatados de temporada fria

la Tier disminuyo (Tabla 20).

Tabla 19. Pardmetros térmicos fisiologicos de los individuos aclimatados al calor y al frio en
comparacion con los individuos no aclimatados de la temporada calida registrados durante el
presente estudio. N indica el tamafio de la muestra, el valor p entre paréntesis y el asterisco indica

significancia estadistica con un nivel de confianza del 95 %.

Parame_trqs termicos Clase Med_|a © N Pruebato Mann-Whitney
fisiolégicos Mediana

No Acli. Temporada calida 34,18 37

) U= 230,00; P (<0,001) *
T Aclimatados al calor 37,35 28

f

Pre No Acli. Temporada calida 34,18 37

; ; U= 282,00; P (0,008) *
Aclimatados al frio 37,00 26
No Acli. Temporada célida 32,77 37

- : ] U= 192,00; P (<0,001) *
Cuartil inferior (Tprer)  Aclimatados al calor 36,80 28

No Acli. Temporada calida 32,77 37 U= 271,00 P (0,005) *

137



Aclimatados al frio 36,30 26
No Acli. Temporada calida 36,92 37
] U= 234,50; P (<0,001) *
: : Aclimatados al calor 38,27 28
Cuartil superior (Tpref) : :
No Acli. Temporada célida 36,92 37
i U= 260,00; P (0,003) *
Aclimatados al frio 38,50 26
No Acli. Temporada célida 20,65 37
] U= 274,50; P (0,02) *
TV Aclimatados al calor 17,90 28
min
No Acli. Temporada célida 20,65 37
i tso= 2,70; P (0,009) *
Aclimatados al frio 18,79 26
No Acli. Temporada célida 13,10 37
) U=463,50; P (0,71)
s Aclimatados al calor 14,20 28
min
No Acli. Temporada calida 13,10 37
. . tss= 0,04; P (0,97)
Aclimatados al frio 13,14 26
No Acli. Temporada calida 8,10 37
) U= 166,50; P (<0,001) *
Aclimatados al calor 2,70 28
MSFF
No Acli. Temporada calida 8,10 37
; tsi= 3,95; P (<0,001) *
Aclimatados al frio 4,97 26
No Acli. Temporada célida 33,70 37
] U=196,00; P (<0,001) *
Aclimatados al calor 32,35 28
TVmax : :
No Acli. Temporada célida 33,70 37
i U= 214,00; P (0,02) *
Aclimatados al frio 31,80 26
No Acli. Temporada célida 38,95 37
) U=65,00; P (<0,001) *
Aclimatados al calor 34,25 28
Tcméx
No Acli. Temporada calida 38,95 37
) tss= 1,64; P (0,10)
Aclimatados al frio 37,50 26
No Acli. Temporada calida 4,10 37
) U= 88,00; P (<0,001) *
Aclimatados al calor 1,80 28
MSFC - :
No Acli. Temporada calida 4,10 37
i U= 310,50; P (0,67)
Aclimatados al frio 5,40 26
No Acli. Temporada célida 25,46 37
) tsa= 4,68; P (<0,001) *
T Aclimatados al calor 19,92 28
No Acli. Temporada célida 25,46 37
i U= 317,50; P(0,15)
Aclimatados al frio 24,45 26
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Tabla 20. Parametros térmicos fisiolégicos de los individuos aclimatados al calor y al frio en
comparacion con los individuos no aclimatados de la temporada fria registrados durante el

presente estudio, el asterisco indica significancia estadistica con un nivel de confianza del 95 %.

Parametros térmicos Clase Media o Pruebat o Mann-
fisioldgicos Mediana Whitney
Toref No Acli. Temporada fria 32,47 30
U= 35,00 P(<0,001) *
Aclimatados al calor 37,42 28
No Acli. Temporada fria 32,47 30
) ’ U= 79,00 P(<0,001) *
Aclimatados al frio 37,00 26
il i No Acli. Temporada fria 29,86 30
Cuartil inferior (Tpref) p U= 28,00 P(<0,001) *
Aclimatados al calor 36,80 28
No Acli. Temporada fria 29,86 30
) U= 85,00 P(<0,001) *
Aclimatados al frio 36,30 26
Cuartil superior (Toref)  No Acli. Temporada fria 35,86 30
] U= 87,00 P(<0,001) *
Aclimatados al calor 38,27 28
No Acli. Temporada fria 35,86 30
) U= 108,00 P(<0,001) *
Aclimatados al frio 38,50 26
No Acli. Temporada fria 15,93 30
TVomin Aclimatados al calor 21,30 28  t3=-4,73 P (<0,001) *
No Acli. Temporada fria 15,93 30
Aclimatados al frio 18,79 26 tsg= -2,67 P (0,01) *
No Acli. Temporada fria 11,60 30
TCumin Aclimatados al calor 15,69 28 4= -558 P (<0,001) *
No Acli. Temporada fria 11,60 30
Aclimatados al frio 13,14 26 t47= -1,93 P (0,06)
MSEE No Acli. Temporada fria 4,44 30
Aclimatados al calor 6,30 28 ts2=-1,83 P (0,07)
No Acli. Temporada fria 4,44 30
Aclimatados al frio 4,97 26 tsg= -0,61 P (0,54)
. No Acli. Temporada fria 35,67 30
TVmas _ P U= 99,00 P(0,001) *
Aclimatados al calor 33,20 28
No Acli. Temporada fria 35,67 30
Aclimatados al frio 31,80 26 tsa= 3,20 P (0,002) *
, No Acli. Temporada fria 37,99 30
TCrmax _ P U= 90,50 P(<0,001) *
Aclimatados al calor 35,05 28
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No Acli. Temporada fria 37,99 30
Aclimatados al frio 37,50 26 tss= 0,98 P (0,33)
No Acli. Temporada fria 1,96 30
i U=215,00 P(0,40)
MSEC Aclimatados al calor 1,80 28
No Acli. Temporada fria 1,96 30
U=163,50 P(0,02) *
Aclimatados al frio 5,40 26
Teer No Acli. Temporada fria 26,49 30
) U= 59,00 P(<0,001) *
Aclimatados al calor 20,45 28
No Acli. Temporada fria 26,49 30
. U= 180,50 P(0,02) *
Aclimatados al frio 24,45 26

Discusioén

Todos los organismos poseen alguna capacidad para modificar el

comportamiento, la fisiologia o morfologia frente a las temperaturas ambientales

(Angilletta, 2009). Por lo tanto, si el cambio ambiental es de larga duracion en

relacion con el tiempo de generacion de las especies, los lagartos podrian

atenuar la variacidon en la temperatura ambiente a través de una combinacién de

la evolucion adaptativa, plasticidad fisiolégica y / o conductual (Niewiarowski,

2001).
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Los resultados muestran que luego de la aclimatacion la amplitud de
desempefio para carrera larga y para la resistencia (s6lo en comparacién entre
el grupo de no aclimatados de temporada calida y aclimatados) aumenta, lo que
reflejaria un beneficio de la aclimatacion térmica en estas componentes. Es decir
que esta respuesta le confiere un desempefio fisioldgico ventajoso o promueve
la adecuacion biolégica en el individuo en ese ambiente particular en
comparacion con los no aclimatados (Leroi et al., 1994; Wilson y Franklin, 2002,
Sun et al., 2014). La importancia de este aumento podria reflejar el rango de
temperaturas en el que los lagartos son capaces de estar activos a temperaturas
corporales Optimas, las que podria alcanzar en el campo, ya que dificilmente
debido a presiones selectivas intra 0 interespecificas como depredacion,
competencia alcancen la Tept. Por otra parte, este beneficio no se observa en
carrera corta, es decir que los organismos luego de ser aclimatados al calor y al
frio no se observaron temperaturas donde se alcanzara el 80 % de la velocidad
maxima, a excepcion del optimo térmico (Tspt) (Fig. 31). A su vez, se ha reportado
que la aclimatacién mejora el desempefio en una 0 mas temperaturas extremas
sin desplazar el 6ptimo térmico (Angilletta, 2009). En L. chacoensis luego de la
aclimatacion el 6ptimo térmico se desplazd, observandose una tendencia a
mantenerse en la misma temperatura luego de la aclimatacion al calor o a
disminuir entre 2-3° C luego de la aclimatacion al frio, con respecto a los no
aclimatados (Tabla 17 y 18). A excepcion del éptimo térmico para la resistencia,
del grupo no aclimatados de temporada célida; que en comparacion con los
aclimatados (al calor y frio), se observa un aumento en Tept. ESto podria atribuirse
a que L. chacoensis en la temporada calida (no aclimatados) alcanzé una

resistencia maxima a una temperatura baja (Tspt= 15° C).

Luego de la aclimatacion el desempefio en carrera corta y larga aumenté en
el rango de temperaturas de 15° C a 26° C, es importante destacar que las

temperaturas a las cuales se observa un aumento en el desempefio locomotor
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se ubican por debajo del rango intercuartil de Tpref de los lagartos no aclimatados
(Fig. 31y 32). Este beneficio podria significar en la especie en estudio optimizar
la velocidad de carrera ya sea para evadir predadores, busqueda de alimento y
de esta forma podria amortiguar los efectos del cambio climéatico, aumentando
las posibilidades de supervivencia. Por el contrario, en L. sarmientoi la
aclimatacién a altas temperaturas disminuyo el desempefio para carrera larga y
corta, sugiriendo efectos potencialmente negativos para poblaciones si aumenta
la temperatura ambiental (Fernandez e Ibargiengoytia, 2012). Para la
resistencia se observd un beneficio total luego de la aclimatacién al calor,
observandose un aumento de la resistencia en todos los rangos de temperatura
de ensayo (Fig. 33) y luego de la aclimatacion al frio el aumento solo se observé

en algunos ensayos de temperatura (Fig. 33).

Por otra parte, luego de la aclimatacion los parametros térmicos fisiolégicos;
temperaturas voluntarias, temperaturas preferidas y el rango intercuartil de Tpret
se modificaron. Con respecto a la temperatura preferida se observé un aumento
independientemente de la temperatura de aclimatacion, es decir aumento luego
de la aclimatacién al calor y al frio (Tabla 19 y 20). Estudios previos de
aclimatacién térmica han encontrado que la temperatura preferida aumenta con
la temperatura de aclimatacién (Kauffmann y Bennett, 1989; Patterson, 1991;
Tocher, 1992; Yang et al., 2008; Clusella-Trullas y Chown, 2014) o no se modifica
(Kubisch et al., 2016). Estos estudios coinciden con lo mencionado por Clusella-
Trullas y Chown (2014), en donde ellos informan que los estudios sobre el efecto
de la aclimatacién térmica en la temperatura preferida son escasos y han
brindado una variedad de resultados; ellos argumentan que éstas mdultiples
respuestas luego de la aclimataciéon podrian deberse a que diversos factores,
como las diferencias metodolégicas como la duracién del ensayo de
aclimatacion, el fotoperiodo (Licht, 1968, Ballinger et al., 1969), la temporada en

la que se captura los individuos que se van a someter a la aclimatacion, entre
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otros. En particular, la flexibilidad encontrada en las temperaturas voluntarias
luego de la aclimatacién indicaria un pequefio aumento del rango de actividad,
es decir que el rango de temperatura corporal sobre el cual los reptiles
desarrollan sus actividades normales aumenta luego de la aclimatacion, lo que
implicaria un aumento en las oportunidades para reproducirse, capturar presas,
etc. No obstante, esto sélo se observdé en comparacién con el grupo de no

aclimatados de temporada calida.

Asimismo, Huey et al. (2012) mencionan que la temperatura de aclimatacion
puede modificar la tolerancia térmica; como es el caso de L. sarmientoi que
presenta una amplia tolerancia térmica luego del periodo de aclimatacion
(Fernandez e lbargiiengoytia, 2012). A diferencia de lo encontrado en este
estudio, en donde se observa que el rango de tolerancia térmica disminuye luego
de los ensayos de aclimatacion, esta respuesta podria reflejar una menor
tolerancia a los cambios climéticos y por lo tanto situar a L. chacoensis como
mas vulnerable al cambio climatico global (Thuiller et al., 2005; Kotiaho et al.,
2005; Boulangeat et al., 2012; Bonino et al.,, 2015). Con respecto a la
temperatura critica maxima luego de la aclimatacién al calor L. chacoensis fue
menos tolerante al calor, es decir disminuye entre 5° C en comparacion con los
no aclimatados de temporada céalida y 3° C en comparacién con los no
aclimatados de temporada fria estos resultados estan en desacuerdo con lo
informado por Kaufmann y Bennett (1989) para los individuos de Xantusia vigilis
aclimatados a 30° C, los cuales aumentaron su temperatura critica maxima.
Segun lo informado por el IPCC, el incremento previsto de la temperatura
ambiental para el centro oeste de Argentina es de 3 y 3,5° C, para finales del
siglo XXI (2081-2100) (IPCC, 2014; Barros et al., 2014), lo cual implica una
mayor vulnerabilidad al cambio climatico global para la especie en estudio y la
aclimatacion no estaria brindandole un beneficio para amortiguar un aumento de

la temperatura ambiental. El margen de seguridad al frio y al calor luego de la
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aclimatacion al calor disminuye, a un aumento de la temperatura ambiental esto
estaria indicando que L. chacoensis flexibiliza este parametro frente a un
aumento constante de la temperatura, pero a la vez tiene una menor capacidad

para detectar y evitar temperaturas potencialmente letales.

En este estudio se evidencia una variacion en el estadio para el desempefio
locomotor. Los adultos luego de una disminucién de la temperatura ambiental
(aclimatacion al frio) aumentaron el desempefio en carrera larga (s6lo para un
ensayo de Tcorp), Sin embargo, en resistencia, el desempefio fue mayor para
todos los ensayos de Tcorp (Tabla 16). Esto podria conferir a los adultos, una
mayor tasa de supervivencia y al mismo tiempo aumentar las oportunidades para
busqueda de pareja o alimento. Por el contrario, en juveniles y adultos se
observé que alcanzaron la misma la velocidad en carrera corta, lo que indicaria
gue ambos estadios tienen las mismas oportunidades para hacer frente a los
depredadores aumentando sus posibilidades de supervivencia. Siendo la
avifauna, la principal causa de depredacion en su ambiente natural observada a
campo. Asimismo, es importante destacar que los efectos potenciales de la
ontogenia han sido poco explorados (Clusella-Trullas y Chown, 2014) a pesar
del efecto que podria tener a largo plazo en la estructura y dinamica de la
poblacion. Finalmente, se observaron variaciones en el desempefio locomotor
principalmente en la resistencia, en las temperaturas voluntarias y criticas
maximas. Estos resultados sugieren que Liolaemus chacoensis puede también
utilizar la aclimatacion como una estrategia adaptativa para responder a la
variacion térmica ambiental. Lo obtenido en este trabajo coincide con lo
mencionado por Angilletta (2009) y Gunderson et al. (2017) cumpliéndose
parcialmente la hipétesis de aclimatacién beneficiosa, porque no todos los

aspectos abordados en este estudio mostraron un aumento o mejora.
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CONCLUSIONES

Liolaemus chacoensis logra mantener una temperatura corporal alta a lo largo
de las temporadas (calida y fria) y constante durante el tiempo de actividad diaria,
a pesar de las variaciones ambientales de la region donde habita. Al analizar los
diferentes segmentos poblacionales se observé una marcada heterogeneidad
temporal en la biologia térmica. El indice de eficiencia termorregulatoria indica
gue L. chacoensis se comportaria como un termorregulador moderado, excepto
en la estacion fria, donde se observa que tienden a una termorregulacion nula.
La seleccién activa de los micrositios por donde habita parece ser un mecanismo
importante y responsable del mantenimiento de la temperatura corporal
constante, sin necesidad de invertir tiempo y energia en la termorregulacion ya
gue los micrositios disponibles en su ambiente natural (principalmente los que
proporcionan sombra; como bajo arbol, bajo arbusto y bajo roca) ofrecen una
alta calidad térmica ya que sus valores medios son cercanos a los que los

lagartos seleccionan en laboratorio.

El analisis termofisiolégico realizado en Liolaemus chacoensis y las
variaciones observadas en el desempefio locomotor principalmente en la
resistencia y en los parametros de hipotermia (voluntaria y critica minima)
muestran una marcada heterogeneidad estacional, lo que indicaria ajustes a las
condiciones térmicas ambientales que sugieren la idea de importantes acoples
de la fisiologia térmica al ambiente. Sin embargo, para conocer si esta posible
respuesta a la variacion térmica estacional le brinda ventajas selectivas por

aclimatizacién requiere de mas estudios a futuro realizados en campo.
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Hay que considerar que la aparente plasticidad por aclimatacion térmica
concuerda con la hipétesis de aclimatacién beneficiosa propuesta en este
estudio. Lo que indicaria que la poblacion de Liolaemus chacoensis en el sector
austral del distrito del Chaco Serrano, tendria una mayor supervivencia frente a
un cambio térmico. El beneficio de la hipétesis de aclimatacién se observé sélo
en algunos aspectos abordados en este estudio. Cabe destacar que la
resistencia maxima aumenté luego de la aclimatacion al calor y al frio y el rango
de actividad delimitado por las temperaturas voluntarias aumenté luego de la
aclimatacién, no obstante, la amplitud del desempefio en la velocidad de carrera
corta y la menor tolerancia al calor luego de la aclimatacion al calor no reflejan
un aumento indicando que la hipétesis de aclimatacion beneficiosa se cumple

parcialmente.

La informacion obtenida en este estudio permite ampliar y profundizar nuevos
interrogantes ecoldgicos que probablemente seran el puntapié inicial en el
disefio de estudios a futuro. Asimismo, el conocimiento de la termofisiologia de
Liolaemus chacoensis brinda informacion que permitira abordar estudios
ecologicos integradores e incluso aportar informacion util para su conservacion
y manejo. Es importante resaltar que en la actualidad el area de estudio
abordada en este trabajo se encuentra afectada por la degradacién debido al
avance agricola. Se destaca que la modificacion del hébitat con fines
econdémicos puede generar consecuencias negativas no solo alterando las
caracteristicas estructurales del habitat sino también las propiedades térmicas
de estos ambientes. Con este estudio se resalta que para L. chacoensis la
seleccién activa de los micrositios por donde habita parece ser un mecanismo
importante y responsable del mantenimiento de la temperatura corporal
constante. Por lo tanto, estos cambios estructurales y térmicos pueden afectar

potencialmente a los lagartos que viven en estos habitats llevando a la extincion
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local. Lo que d& el puntapié a investigaciones que relacionen la termofisiologia y
el desempefio locomotor con la degradacion, la modificacion del habitat, la
pérdida de la vegetacion y consecuentemente la modificacion de su ambiente

térmico.
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LISTA DE ABREVIATURAS

e Bso: amplitud de desempeiio locomotor.

e CC: carrera corta.

e CL: carrera larga.

e db: indice de precision termorregulatoria.

e de: indice de calidad térmica del habitat.

e E: indice de eficiencia termorregulatoria.

¢ LHC: largo-hocico-cloaca.

e MSFC: margen de seguridad fisiolégico al calor.

e MSFF: margen de seguridad fisiolégico al frio.

e R:resistencia.

e Rmaxi: resistencia maxima individual.

e Rmax: resistencia maxima.

e Ta: temperatura del aire en el micrositio donde el individuo es registrado
en el campo.

e Tc: temperatura corporal de campo, registrada a partir de la cloaca.

e TCmax: temperatura critica maxima, registrada en laboratorio.

e TCnmin: temperatura critica minima, registrada en laboratorio.

e Tcorp.i: temperatura corporal individual de ensayo.

e To: temperatura operativa, obtenida a partir de los modelo de cloruro de
polivinilo.

e Topt: Optimo térmico.

e Tpref: temperatura preferida, registrada en condiciones de laboratorio.

e Ts: temperatura del sustrato sobre la cual un individuo es registrado en el
campo.

e Ter: rango de tolerancia térmica.
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TVmax: temperatura voluntaria maxima, registrada en laboratorio.
TVmin: temperatura voluntaria minima, registrada en laboratorio.
Vmax.i: velocidad méaxima individual.

Vmax: velocidad maxima.
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