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Abstract: Thermoregulation of Liolaemus chacoensis lizard (Squamata: Liolaemidae) during its repro-
ductive cycle, in the Western Chaco, Argentina. 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. Also, changes in the reproductive cycle cause changes in
thermophysiological parameters. This study is the first to address the relationship of thermoregulation with
reproductive activity and sex, for a species of Liolaemus from the Chaco ecoregion. The aim of this work was
to determine how the reproductive, recruitment and post-reproductive periods influences, as well as the effect
of sex and snout-vent length on the thermoregulation of Liolaemus chacoensis. Individuals were captured by
hand in the Southern sector of Valle Fertil, San Juan province, Argentina. A total of 44 individuals were cap-
tured during the months of November 2014, February 2015 and March 2015. Body (T,), substrate (T,) and air
(T,) temperatures were recorded. Also, biophysical models were used to record operative temperatures. Later
selected temperatures (T,) were evaluated at the laboratory. Finally, thermoregulatory efficiency index was cal-
culated. Results indicated that L. chacoensis T, was positively related to T,, presenting a heliothermic behavior
that was maintained during periods and sex. Also, T, was higher in reproductive and recruitment periods than
in post-reproductive period. In particular, only sex had an effect on T, however for the interquartile range of
T,,, both the period of reproductive cycle and sex had an effect. The thermoregulatory efficiency index indicated
that L. chacoensis is an absolute thermoconformist. However, in the reproductive period both males and females
change towards active thermoregulation. These results show that thermophysiological parameters vary in dif-
ferent periods of reproductive cycle and the active microsite selection would be a mechanism in maintenance of
body temperature of this species.
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La regulacion de la temperatura corporal
en los lagartos cumple un rol clave para la
supervivencia de las especies. Su condicion
fisiologica, en referencia a su dependencia
de la temperatura ambiente, los convierte en
un excelente modelo de estudio. Los lagartos
combinan una serie de respuestas conduc-
tuales, bioquimicas y fisiolégicas (Marquet,
Ortiz, Bozinovic, & Jaksic, 1989) que aseguran
que su temperatura corporal esté dentro de
los limites maximos y minimos de su nicho
térmico (Moyes & Schulte, 2007). Asimismo,
los lagartos obtienen el calor a través de la
radiacion directa del sol (heliotermia) o por
contacto con el sustrato (tigmotermia) (Mar-
tori, Aun, & Orlandini, 2002; Pianka & Vitt,
2003). Ademas, algunos factores intrinsecos
como el sexo, tamafio y masa corporal afecta-
rian el intercambio calorico, y pueden ayudar
a una mayor eficiencia en la termorregulacion
(Stevenson, 1985; Christian, 1998; Du, Yan,
& Ji, 2000). Las estrategias de termorregula-
cion, dependen de la forma en la cual obtienen
el calor, siendo termoconformista cuando su
temperatura corporal es similar a las que le
provee el ambiente sin modificarla. A su vez,
otro tipo de estrategia es la termorregulacion
activa, donde el individuo mantiene su tempe-
ratura corporal a una temperatura diferente a
las de su ambiente, a través de una variedad de
mecanismos conductuales y fisiologicos (Huey
& Slatkin, 1976; Zug, Vitt, & Caldwell, 2001).
Para determinar las estrategias termorregulato-
rias, Hertz, Huey y Stevenson (1993) plantean
la necesidad de conocer no sélo la temperatura
corporal de campo sino también la temperatura
(o el rango intercuartil de temperaturas) que
seleccionan en ausencia de factores bidticos
y abidticos; que es denominada temperatura
seleccionada (T,) (Hertz et al., 1993). A su
vez, estos autores destacan la importancia de
conocer las temperaturas operativas; que repre-
sentan la distribucion nula de las temperaturas
corporales potenciales que un animal no termo-
rregulador podria experimentar en el ambiente
de estudio (Hertz et al., 1993). Este método
ha facilitado la caracterizacion cualitativa y
cuantitativa de la termorregulacion en diversas

especies de lagartijas, en estudios de seleccion
de habitat (Bauwens, Hertz, & Castilla, 1996;
Christian & Weavers, 1996; Grbac & Bauwens,
2001; Sartorius, do Amaral, Durtsche, Deen,
& Lutterschmidt, 2002), particion de recursos
(Hertz, 1992) y en los que han abordado el
efecto de la estacionalidad en los mecanismos
conductuales de termorregulacion (Bauwens
et al.,, 1996; Diaz & Cabezas-Diaz, 2004;
Stellatelli et al., 2018).

El género Liolaemus esta representado por
mas de 257 especies que se distribuyen a lo
largo de una amplia diversidad de ambientes en
América del Sur (Abdala & Quinteros, 2014).
Este género de lagartos es ecologicamente ver-
satil, las especies muestran diferencias intra e
interespecifica en las temperaturas corporales
de campo, en el comportamiento de termorre-
gulaciéon y en los patrones de actividad diaria
asociada a las condiciones climaticas (Fuentes
& Jaksic, 1979; Jaksic & Schwenk, 1983;
Marquet et al., 1989; Carothers, Marquet, &
Jaksic, 1998; Labra, 1998; Martori et al., 2002;
Medina et al.,, 2012; Moreno Azbcar et al.,
2013; Cruz et al., 2014). En los ultimos afios
ha sido un grupo muy estudiado, en el cual
se ha reportado informacion sobre su ecolo-
gia, fisiologia y otros aspectos de la biologia
(Abdala & Quinteros, 2014). En base a estos
estudios se ha sugerido que las temperaturas
corporales de campo dependen en gran medida
de las temperaturas ambientales (Labra, Vidal,
Solis, & Penna, 2008) y que Liolaemus tendria
una fisiologia térmica flexible, como es el caso
de las poblaciones de L. bellii estudiadas por
Labra (1998). Particularmente, este estudio
es el primero en abordar en una especie de
Liolaemus de la ecorregion del Chaco, la rela-
cion de la termorregulacion con la actividad
reproductiva y el sexo. Esta region es un area
subtropical que presenta diferencias estacio-
nales bien marcadas (Sarmiento, 1972; Diaz,
2007) y los valores promedios de temperaturas
ambientales son variables (Karlin, 2012). Lio-
laemus chacoensis es la especie mas represen-
tativa del bosque chaquefio, se distribuye desde
latitudes tropicales (21° S) (Gonzales, Muioz,
& Cortez, 2006; Aguilar-Kirigin & Ocampo,
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2011) hasta los 33° de latitud sur (Fitch, 1970).
Su distribucion abarca las areas chaquefias de
Paraguay, Argentina (Cei, 1993; Lavilla, Cruz,
& Scrocchi, 1995; Uetz, 2006) y Bolivia (Gon-
zales et al., 2006; Aguilar-Kirigin & Ocampo,
2011). En Argentina, se distribuye en sectores
del Chaco Arido de Llanura y Chaco Serrano.
Es un lagarto pequefio, no supera los 55 mm
de longitud hocico-cloaca y las hembras son
de mayor tamafio (47.2 mm LHC) que los
machos (42.3 mm LCH) (Cabrera, Scrocchi
& Cruz, 2013; Astudillo, 2018). En lagartos
de ambientes templados, los ciclos reproduc-
tivos responden a un patrén estacional (Cruz-
Elizalde & Ramirez-Bautista, 2016; Stellatelli
et al., 2018). La duracion de cada evento del
ciclo reproductivo, tales como gametogénesis,
ovulacion, copula, fertilizacion, oviposicion y
nacimientos, esta regulado por la temperatura
ambiental (Ortiz, 1981; Olivares, Tapia, Estica,
Henriquez, & Bustos Obregon, 1987, Pough et
al., 1998). En particular, para una poblacion de
L. chacoensis de zonas templadas y de baja alti-
tud, Cruz y Ramirez Pinilla (1996) mencionan
que es una especie ovipara con un ciclo repro-
ductivo afectado por la temperatura ambiental,
describiendo asi un patrén de actividad repro-
ductiva estacional, de primavera-verano. En
este contexto, se plantearon tres interrogantes:
primero, ¢los diferentes periodos del ciclo
reproductivo afectan la termorregulacion de
L. chacoensis?, segundo, ;existen diferencias
sexuales en la termorregulacion de L. cha-
coensis? y tercero, (la longitud hocico-cloaca
(LHC) influye en la termorregulacion? En este
trabajo, los objetivos propuestos fueron: (1)
determinar la relacion entre la temperatura del
aire (T,) y la temperatura del sustrato (T,) con
la temperatura corporal de campo (T,) de L.
chacoensis, probando el efecto de la LHC, del
periodo (reproductivo, reclutamiento y pos-
reproductivo) y sexo; (2) contrastar la T, T,y
T, segtin el periodo y el sexo; (3) contrastar la
T,,, segun el periodo, sexo y LHC; (4) conocer
la variabilidad de las temperaturas operativas
en tres periodos del ciclo reproductivo y en
cinco micrositios, en un sector del extremo
sur del Chaco occidental y (5) cuantificar y

comparar los indices descriptivos de termo-
rregulacion (precision en la termorregulacion,
calidad térmica del habitat y eficiencia en la
termorregulacion) de acuerdo al periodo y sexo.

MATERIALES Y METODOS

Area de estudio: El estudio se llevo a cabo
en las altimas estribaciones del Chaco Arido,
hacia el oeste de Argentina, en la localidad de
Chucuma, ubicada en la provincia de San Juan
(30°58°00” S & 67°17°00” W, 744 msnm), que
corresponde a la distribucion mas occidental
del Chaco Arido y pertenece a la provincia fito-
geografica del Chaco. La vegetacion dominante
conforma un bosque abierto xerdfilo constitui-
do por Schinopsis haenkeana, Aspidosper-
ma quebracho-blanco, diversos algarrobos
(Prosopis spp.) y Celtis ehrenbergiana. Entre
los arbustos mds representativos se encuentra
Larrea divaricata, Mimozyganthus carinatus,
Bulnesia foliosa, Prosopis torquata y numero-
sas gramineas como Gounia paraguariensis,
Chloris virgata, Aristida mendocina y Pappo-
phorum caespitosum (Marquez, Ripoll, Dal-
maso, Ariza, & Jordan, 2014). La temperatura
media anual es de 19.5 °C con una minima y
maxima promedio entre 11 y 26 °C, respectiva-
mente. El periodo de méaxima concentracion de
lluvias es de noviembre a marzo, con un pro-
medio anual de 300 mm (Morello, Sancholuz,
Blanco, & Protomastro, 1985).

Trabajo de campo: Los muestreos se rea-
lizaron teniendo en cuenta tres periodos defi-
nidos por la actividad reproductiva. El periodo
reproductivo (noviembre 2014) comprende
cortejo, copula y fecundacion; el periodo de
reclutamiento (febrero 2015) en el cual sélo se
observaron nacimientos y el periodo pos-repro-
ductivo (marzo 2015) destinado a la reserva
de cuerpos grasos, sin actividad reproductiva.
Cada periodo de muestreo tuvo la duracion
de un dia. El horario de muestreo fue de 9:00
a 19:00 h, cubriendo el periodo de actividad
diaria de la especie. Para el agrupamiento de
los tres periodos se tuvo en cuenta la biologia
reproductiva de L. chacoensis, ya que se conoce
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que tanto en machos como hembras los eventos
reproductivos son marcadamente diferentes en
cada periodo (Galdeano, com. pers). La técnica
de captura fue mediante lazo o por captura
manual. Se capturd un total de 44 individuos
adultos (reproductivo: 17 individuos; reclu-
tamiento: 10 individuos y en el periodo pos-
reproductivo: 17 individuos). Inmediatamente
después de la captura, se registré la temperatura
corporal de campo de cada lagarto insertando
una sonda 0.5 cm en la cloaca, utilizando un
termometro de lectura rapida (TES TP-KO1,
1.6 mm, Taipei, Taiwan). Los individuos fue-
ron manipulados por la cabeza para evitar la
transferencia de calor. Registramos la LHC de
cada lagarto utilizando un calibre Vernier (Lee
Tools + 0.02 mm) y la masa corporal (MC) con
una balanza digital portatil (Pesola PPS 200, +
0.1 g). Se consideraron hembras adultas aque-
llas que presentaron una LHC mayor a 45 mm
(Pelegrin & Bucher, 2015) y machos adultos
aquellos individuos que superaron los 37 mm
(Cruz & Ramirez Pinilla, 1996). El sexo se
diferencio6 de acuerdo a los caracteres dimorfi-
cos sexuales externos (Cabrera et al., 2013). Se
capturaron 21 hembras, de las cuales siete fue-
ron identificadas como gravidas y 14 como no
gravidas. El estado de gravidez de las hembras
se detectd por palpacion abdominal. La dife-
rencia entre hembras gravidas y no gravidas
se discrimind para el ensayo de temperatura
seleccionada, ya que esta condicion podria ser
un factor modulador de T, (Labra et al., 2008).
Las capturas fueron autorizadas por la Secreta-
ria de Ambiente, Direccion de Conservacion y
Areas Protegidas de la provincia de San Juan
(exp. no. 004047-2012, H.J.V).
Inmediatamente después de la captura se
registraron las temperaturas microambienta-
les en cada sitio. La temperatura del sustrato
(T,) se registro por contacto de la sonda del
termometro con el sustrato y la temperatura
del aire (T,) se obtuvo a 1 cm de altura del
sustrato. Tanto T, como T, se registraron uti-
lizando un termometro de lectura rapida (TES
TP-K02). Por otro lado, para registrar las tem-
peraturas operativas (T ) se utilizaron modelos
biofisicos (66 x 15 mm) cilindricos, huecos de

cloruro de polivinilo (PVC) y de coloracion
gris opaca, simulando el tamafio corporal (sin
cola) de un individuo adulto. Ambos extremos
de los modelos fueron cubiertos con silicona
liquida, dejando en uno de ellos un pequefio
orificio en el centro que permite insertar en
su interior una termocupla. Los modelos bio-
fisicos de T, fueron previamente calibrados
en el laboratorio, utilizando comparaciones
simultaneas de temperaturas corporales de los
lagartos y los modelos de PVC. El calenta-
miento (£ 40 °C) y enfriamiento (+ 10 °C) se
realizd por medio de una fuente artificial de
calor y frio. La calibracion se realizé por dos
horas consecutivas (una hora para el calenta-
miento y una para el enfriamiento) y se utili-
zaron sondas tipo P-KO1 para registrar cada
un minuto simultineamente las temperaturas
de los modelos y las temperaturas corporales
de los lagartos. El modelo de PVC de 66 x
15 mm mostré un mejor ajuste (Correlacion
de Spearman, T, (Modeloy T~ 0.9, P < 0.001).
Se utilizaron cinco modelos, cada uno fue
conectado a un registrador de datos (HOBO
© ProV2) previamente programado para que
registre las temperaturas de los micrositios,
cada cinco min, durante diez horas (de 9:00 a
19:00 h). El periodo de tiempo de registro de
las T fue elegido teniendo en cuenta el rango
de actividad de los lagartos (Martinez, com.
pers). Para cada micrositio (bajo arbol, bajo
arbusto, bajo roca, sobre roca y suelo desnudo)
se colocd un modelo de PVC. Para la seleccion
de los micrositios se consideraron los mas uti-
lizados por L. chacoensis (obs. pers.).

Trabajo de laboratorio: Los individuos
capturados fueron trasladados al laboratorio
de biologia de la FCEFyN-UNSJ, para estimar
la T, Este ensayo se realizo siguiendo el
protocolo estandarizado de Hertz et al. (1993).
Se utilizo un terrario de madera con ocho sub-
divisiones con el fin de colocar cada individuo
en un carril independiente. Se logro un gra-
diente lineal de temperatura (17-65 °C) en con-
cordancia con los estudios de Ibargiiengoytia,
Renner, Boretto, Piantoni y Cussac (2007),
Kubisch, Fernandez e Ibargiiengoytia (2011,
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2016). El extremo caliente se generd a partir
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 coincidid con la temperatura ambiente
del laboratorio alcanzando un rango de tempe-
ratura aproximado de 16-18 °C. La T se obtu-
vo al adherir a cada individuo una termocupla
ultrafina conectada a un dispositivo TC-08
USB (OMEGA® Precision Fine Wire Ther-
mocouples, diametro 0.5 mm). La termocupla
se coloco en el lado ventral de los ejemplares,
adhiriéndola mediante una cinta adhesiva hipo-
alergénica. Cada individuo estuvo durante tres
horas en este ensayo sin interferir ni manipu-
lar a los mismos durante el registro. Con los
valores de T, de cada individuo se obtuvo un
valor promedio. Se calcul6 el rango intercuartil
de T, con los cuartiles del 25 y 75 % (T,
inferior Y Tsel_superior), que representa los limites
naturales en los que funciona el termostato
hipotalamico (Hertz et al.,1993). Ninguno de
los individuos muri6 durante el estudio y una
vez culminados los ensayos fueron regresados
al sitio de estudio.

Eficiencia en la termorregulacion: Las
tres variables térmicas registradas para la
poblacion (T, T, y T,), fueron utilizadas para
calcular la eficiencia en la termorregulacion (£)
por medio del protocolo propuesto por Hertz
et al. (1993).

Se cuantificd la media de la precision en
la termorregulacion (d,), que es igual a la dife-
rencia de la T, con respecto al rango intercuartil
de T, de cada individuo. Luego se calcul6 el
indice de calidad térmica del ambiente desde la
perspectiva de un organismo no termorregula-
dor (d,), como la diferencia de la T, con respec-
to al rango intercuartil de T, de cada individuo.
Se consideraron sélo valores absolutos. Sila T,
o T, estan por debajo del cuartil inferior, enton-
ces d, = rango intercuartil de T, inferior- T y
d, = rango intercuartil de T inferior - T, res-
pectivamente. Sila T, o T estan por encima del
cuartil superior, entonces d, = rango intercuartil
de T, superior- T, y d, = rango intercuartil de

T, superior - T, respectivamente. Cuando la

T, o T, estuvo dentro del rango intercuartil de
T,,, se consider6 d, y d, igual a cero. Un valor
alto de d, y d, indican precision y calidad ter-
mica 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, Diaz de la Vega-Pérez,
Jiménez-Arcos, Gadsden, & Méndez-De La
Cruz, 2014). Por ultimo, la eficiencia en la
termorregulacion (E) fue calculada como: E =
1-(media d,/media d,), siguiendo a Hertz et al.
(1993). Cuando el valor de £ = 1 indica termo-
rregulacion activa, un valor de £ = 0.5 indica
un comportamiento termoconforme moderado
y valores de £ = 0 indican un comportamiento
de termoconforme absoluto. Los valores nega-
tivos de E representarian a aquellos individuos
que evitan habitats térmicamente favorables
(Hertz et al., 1993).

Para evaluar el efecto de las variables
microambientales sobre la temperatura corpo-
ral de campo de los individuos, se aplicaron
Modelos Lineales Generalizados (GLM) con
distribucion de errores gaussiana y la funcion
de enlace identity. La variable respuesta fue
la T, y las explicativas fueron T, T,, LHC y
MC; teniendo en cuenta el periodo y el sexo
(Crawley, 2007). Para conocer el efecto del
periodo, sexo y LHC sobre T, se utilizo un
GLM con distribuciéon gamma y funcion de
enlace inverse. Para evaluar la significancia del
periodo y sexo, que fueron tomadas para ambos
GLM como variables categoricas, se utilizo la
prucba de Wald (Sokal & Rohlf, 1995). No
obstante, la masa corporal se correlaciond con
LHC (r> 0.7, P<0.001) y por lo tanto se eli-
mind a MC de los modelos (Neter, Wasserman,
& Kutner, 1990). Esta seleccion de modelos
se realizo por reduccion de la devianza, como
una medida del ajuste del modelo a los datos
(Cayuela, 2011).

Para evaluar la variacion de la T, entre
periodo y sexo, se realizd un analisis de la
varianza (ANOVA) bifactorial con interaccion.
Se utilizd como test a posteriori la prueba de
Tukey HSD. Se probé la normalidad mediante
la prueba de Shapiro-Wilks y la homogeneidad
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de varianza se analiz6 a través de la prueba de
Bartlett. Para realizar la comparacion entre las
variables T, y T, se utiliz6 la prueba de Mann-
Whitney, debido a que no se cumplieron los
supuestos de normalidad y homogeneidad de
varianza. Para observar el efecto del periodo
y sexo sobre T,y T, se utiliz6 ANOVA bifac-
torial con interaccion y como test a posteriori
la prueba de Tukey HSD. Este ultimo proce-
dimiento también se realizd para analizar el
efecto de los factores periodo y sexo sobre T,.
Finalmente, para comparar la T, entre las dife-
rentes variables categoricas (periodo y microsi-
tio) y a su vez la comparacion de los indices d,
y d, seglin el periodo y sexo, se utilizaron las
pruebas de Mann-Whitney y Kruskal Wallis.
Todas las pruebas se trabajaron con un nivel de
confianza del 95 %. Las pruebas estadisticas se
realizaron con el software R, version 3.2.2 (R
Core Team, 2015) y SigmaPlot 11.0.

RESULTADOS

Los resultados de T, T, asi como las
T, T, d,, d, y E se muestran en la Tabla 1.
El modelo obtenido con respecto a la relacion
de la T, de los lagartos y las variables T,, T,
LHC, periodo y sexo; incluy6 a la T, como la
unica variable significativa (P < 0.001). Este
modelo muestra que la T, explico un 62 % de la
variacion de T, de los lagartos. La ecuacion de
regresion logistica en el modelo seleccionado
muestra que la T, aumenta 1 °C cada 0.4 °C de
la T, (Fig. 1).

La temperatura corporal de campo para el
periodo pos-reproductivo fue 3.86 °C menor
con respecto a la T, del periodo reproductivo
y 2.84 °C inferior a la T, del periodo de reclu-
tamiento (ANOVA, F2,42 = 17.05, P < 0.001,
Tabla 1, Fig. 2A). El sexo no tuvo un efecto
significativo sobre T, (ANOVA, F1,43 = 1.0,

TABLA 1
Temperatura corporal de campo, temperaturas microambientales, temperatura seleccionada en laboratorio,
rango intercuartil de T, y los indices de termorregulacion para la muestra total, periodo y sexo

TABLE 1
Field body temperature, microenvironmental temperatures, temperature selected in the laboratory, interquartile

and the thermoregulation indices for the total sample, period and sex

Rango intercuartil de T,

range of T,
Clase N T, poral T T, strato
Total 44 334+£26 286+47 346+6.1
Reproductivo 17 352+14 320+26 38.0=6.1
Machos 8 343+15 31.0+£33 36.6+6.5
Hembras 9 359+09 33.0+1.5 392+£59
Reclutamiento 10 341+22 305+32 38369
Machos 5 335+£1.7 308+3.0 379+9.1
Hembras 5 346+27 302+37 387+£9.7
Pos-reproductivo 17 31.3+£23 240+£3.0 29.1+6.7
Machos 10 31.6+1.6 247+28 303+5.0
Hembras 7 306+£3.0 229+3.1 275+6.7
Machos 23 33.0+2.0 282+43 341+7.1
Hembras 21 340+3.1 29.0+52 352493

selccionada (Tsel-inferior y Tsel-superior) db de £
328+3.5 309+47-349+28 2.6+38 39+44 03
353+33 33.7+44-371+28 15+12 72+£28 0.7
33.8+3.5 31.5+43-361+32 15+1.5 81+3.04 08
37.8+04 373+05-385+06 1606 5703 0.7
355+4.1 341+45-372+41 09+14 06+1.1 -05
344+53 326+58-365+54 07+09 12+10 04
36.6+14 356+14-380+12 12+1.8 0.06+0.1 -19
298+3.1 269+49-318+1.6 43+£52 43+69 0
327+33 30.0+49-358+17 19+24 11+£3 .6 -0.7
245+£3.0 223+51-260£1.6 77+£64 9.0+78 0.1
335+3.7 31.1+£47-360+33 15+19 35+46 05
31.8+2.7 30.6+4.1-332+19 4.0+51 54+x62 02

T = Temperatura, T

sel

= Temperatura seleccionada, T, ; o .

= Cuartil inferior de la temperatura seleccionada, T, . cior =

Cuartil superior de la temperatura seleccionada, Media + desviacion estandar, d; = Precision en la termorregulacion, d, =
calidad térmica del habitat, £ = Eficiencia en la termorregulacion, N = Tamano de la muestra.
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Fig. 1. Relacion entre la temperatura corporal de campo
(T,) de Liolaemus chacoensis y la temperatura del aire (T,),
(P <0.001, N= 44, T = 22.16+0.39(T,) en el extremo sur
del Chaco occidental, San Juan, Argentina.

Fig. 1. Relation between field body temperature (T,) of
Liolaemus chacoensis and air temperature (T,), (P <0.001,
N= 44, T, = 22.16+0.39(T,) in the extreme south of the
western Chaco, San Juan, Argentina.

P =0.3). En los tres periodos el valor promedio
de T, se ubica dentro del rango intercuartil de
T, (Fig. 2A). Al comparar las temperaturas
microambientales T, y T, de la muestra total, se
obtuvo que la T, es mayor a T, (Mann-Whitney,
U =503, Mediana = 34.6, Mediana, = 29.4, P
< 0.001, Tabla 1). Las temperaturas microam-
bientales T, y T, fueron menores en el periodo
pos-reproductivo con respecto al periodo repro-
ductivo y de reclutamiento (T,, ANOVA, Fym
=35.7,P<0.001,T, ANOVA, F, ,,=82,P =
0.001, Tabla 1). La T, y T, donde se capturaron
a las hembras en comparacion con las tempera-
turas microambientales donde se capturaron a

Fig. 2. A. Variacion de la temperatura corporal de campo
(T,) de Liolaemus chacoensis en funcion del periodo
(reproductivo, reclutamiento y pos-reproductivo). Las
lineas continuas indican el rango intercuartil de T, para el
periodo pos-reproductivo y las lineas discontinuas sefialan
el rango intercuartil de T para el periodo reproductivo y
reclutamiento. Se muestra el valor medio y la desviacion
estandar. B. Variacion de la temperatura operativa (T)

40

38+

36

28

26

24 T T

T T
Reclutamiento  Pos-reproductivo

Periodo

T
Reproductivo

de los modelos biofisicos de acuerdo al periodo. La linea
horizontal indica la mediana, las barras de error superior
e inferior de la caja indican los percentiles 90 y 10,
respectivamente. Las lineas discontinuas indican el rango
intercuartil de T para la muestra total. Las letras indican
diferencias significativas (P < 0.05).

Fig. 2. A. Variation of field body temperature (Ty)
of Liolaemus chacoensis as a function of the period
(reproductive, recruitment and post-reproductive). The
solid lines indicate the interquartile range of T, for the
post-reproductive period and the dashed lines indicate
the interquartile range of T, for the reproductive and
recruitment period. The mean value and the standard
deviation are shown. B. Variation of the operative
temperature (T,) of the biophysical models according to
the period. The horizontal line indicates the median, the
upper and lower error bars of the box indicate the 90th and
10th percentiles, respectively. Dashed lines indicate the
interquartile range of T_, for the total sample. The letters

sel

indicate significant differences (P < 0.05).
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los machos fueron similares (T,, ANOVA, F1,43
=0.02,P=0.8, T, ANOVA, F, ,;=0.007, P =
0.9, Tabla 1).

La temperatura seleccionada no varié entre
hembras gravidas y no gravidas (Mann-Whit-
ney, U = 33.0; MedianagréIVidaS = 36.5, Media-
nano gravidas =31 '5’ Ngrévidas - 7’ Nno gravidas - 10’
P = 0.8). Por lo tanto, en analisis posteriores
se agruparon s6lo como hembras. El modelo
minimo adecuado mostré que el sexo fue la
unica variable que influy6 sobre la T, con una
devianza de un 11 % (Tabla 2). En hembras, la
minima temperatura seleccionada se registro a
19 °C, mientras que en machos fue de 23 °C.
La maxima T, para hembras se observo a los
39 °C y para machos a 37 °C. Respecto a los
limites del rango intercuartil de T, se obtuvo
que tanto el periodo, el sexo y la interaccion
de ambas variables tuvieron efecto sobre T,
inferior Y Tscl—supcrior (Tabla 2) Para Tscl—infcrior el
modelo minimo obtenido explica un 64 % y
para T un 62 %. En el periodo repro-

.~ sel-superior .
ductivo y reclutamiento, Tssl_ir}ferior y Tse]_superior
alcanzan temperaturas por encima de los 33 °C.
A diferencia del pos-reproductivo, en donde
Tsel-inferior y Tsel—superior se ubican por debajo de

los 32 °C; particularmente, estas temperaturas

1,43

fueron inferiores a los 26 °C en hembras pos-
reproductivas (Tabla 1).

La T promedio para la muestra total fue de
38.7 £ 9.1 °C (intervalo 22.0 a 57.9 °C). Para
el periodo reproductivo se obtuvo un valor de
44.3 + 7.2 °C (intervalo 31.7 a 57.9 °C), en el
de reclutamiento 37.2 + 7.6 °C (intervalo 26.1
a52.2 °C) y en el periodo pos-reproductivo fue
35.0 = 8.6 °C (intervalo 22.0 a 53.8 °C), exis-
tiendo diferencias significativas entre periodos
(Kruskal-Wallis, H=937.7, g. 1. =2, P <0.001,
Fig. 2B). La T entre micrositios fue diferente,
siendo significativamente mayor para el suelo
desnudo (Kruskal-Wallis, H = 2255.8, g. |. =
4, P < 0.001, Fig. 2B). El indice de precision
en la termorregulacion (d,) de L. chacoensis
fue similar entre periodos (Kruskal-Wallis, H
=209, g 1=2,P=0.2) y sexo (Mann-Whitney,
U = 1445, P = 0.1, Tabla 1). En cuanto al
indice de calidad térmica del habitat (d,),
fue significativamente diferente entre periodos
(Kruskal-Wallis, H=12.3, g. . =2, P=0.002),
observandose una mayor calidad térmica en el
periodo de reclutamiento (d, = 0.6 & 1.1) con
respecto al reproductivo (d, = 7.2 + 2.8) y el
pos-reproductivo (d, = 4.3 = 6.9). No obstante,
no se encontraron diferencias sexuales en d,

TABLA 2
Modelo minimo adecuado para la temperatura seleccionada de Liolaemus chacoensis y los cuartiles inferior y superior
de la temperatura seleccionada. También se indican las variables explicativas del modelo obtenido para cada variable
respuesta

TABLE 2
Minimum model suitable for the selected temperature of Liolaemus chacoensis and the lower and upper quartiles of the
selected temperature. The explanatory variables of the model obtained for each response variable are also indicated

Variables
T

sel

Modelo
Sexo

. -
sel-inferior Periodo + Sexo + Periodo*Sexo

. s
sel-superior Periodo + Sexo + Periodo*Sexo

Variables explicativas %2 gl P
- 4.7 1 0.02*

Periodo 52.2 3 <0.001*

Sexo 39.9 2 <0.001*
Periodo*Sexo 24.2 1 <0.001*
Periodo 38.6 3 <0.001*

Sexo 354 2 <0.001*
Periodo*Sexo 30.9 1 <0.001*

T, = Temperatura seleccionada, T, ;o .

= Cuartil inferior de la temperatura seleccionada.

s Tscl_supm.Or = Cuartil superior de

la temperatura seleccionada, 2= Chi-Cuadrado, gl= grados de libertad, P = valor de probabilidad (a = 0.05), asterisco (*)

indica diferencias significativas.
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(Mann-Whitney, U = 167.0, P = 0.4). Por otro
lado, se observo que L. chacoensis se comporta
como un termoconforme absoluto (£ = 0.3). La
tendencia a la termorregulacion activa solo se
observo en el periodo reproductivo, particular-
mente cuando d, fue mayor a cinco y d, menor
a dos (Tabla 1). La eficiencia mostro valores
negativos cuando la calidad térmica del habitat
fue cercana a cero (Tabla 1).

DISCUSION

Los lagartos pertenecientes al género Lio-
laemus tienden a tener temperaturas corpora-
les de campo similares, independientemente
de las condiciones del lugar donde habitan
(Fuentes & Jaksic, 1979; Valencia & 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 & Buckley,
2013; Clusella-Trullas & Chown, 2014). Sin
embargo, existen estudios en el género como en
L. nitidus, L. lemniscatus y L. tenuis, en donde
la temperatura corporal de campo depende en
gran medida de las temperaturas ambientales
(Labra et al., 2008). A su vez, también se obser-
va una fisiologia térmica flexible como en L.
curis, L. leopardinus, L. monticola y L. nigro-
viridus (Rodriguez-Serrano, Navas, & Bozino-
vic, 2009). En particular, la T_de L. chacoensis
se relaciond positivamente con la T, lo que
indicaria que la temperatura del aire tiene un
rol importante en la termorregulacion de estos
individuos. La importancia de la heliotermia en
la termorregulacion de lagartos ha sido reporta-
da en otras especies del género, como L. orna-
tus, L. islugensis y L. koslowskyi (Marquet et
al., 1989; Martori et al., 2002). Por el contario,
la temperatura del sustrato es elevada (6 °C por
encima de la T,, Tabla 1) lo cual explicaria que
la T, y T, no estén relacionadas. Asimismo, la
relacion T -T, no se modifico entre periodos, lo
que demuestra una seleccion activa de micro-
sitios (Huey & Slatkin, 1976; Huey, 1982)
durante toda la actividad reproductiva. El sexo
tampoco influy6é en el comportamiento helio-
térmico, como lo observado en los lagartos

L. tandiliensis (Stellatelli et al., 2018). Por otro
lado, la temperatura corporal en L. chacoensis
no se relaciondé con LHC; como lo menciona-
do en otras especies de Liolaemus (Carothers,
Fox, Marquet, & Jaksic, 1997; Labra et al.,
2008; Pincheira-Donoso, Hodgson, & Tre-
genza, 2008; Gomez Alés, Acosta, & Laspiur,
2017). Estas evidencias apoyan lo propuesto
por Pincheira-Donoso et al. (2008), que esta-
blecen que el tamafio corporal en Liolaemus no
esta relacionado con la termorregulacion.

La temperatura corporal de L. chacoensis
registrada en campo fue de 33 °C, en coinci-
dencia con lo mencionado por Laspiur, Villa-
vicencio y Acosta (2007), para una poblacion
de la especie en estudio (Tabla 3). El valor
de T, (33 °C) se encuentra dentro del rango
reportado para Liolaemus, es decir, entre los
23.5 y los 37.7 °C mencionado por Medina et
al. (2012). La T, de L. chacoensis fue similar
en la especie hermana L. olongasta (Canovas,
Villavicencio, Acosta, & Marinero, 2006; Cor-
doba, 2018) e inferior a la T, de las restantes
especies que conforman el clado grosseorum
y que habitan en localidades del desierto de
Argentina, como L. grosseorum, L. darwinii
(Espinoza, Wiens, & Tracy, 2004; Medina et
al., 2012) y L. laurenti (Espinoza et al., 2004);

TABLA 3
Temperaturas corporales de campo (T, en °C) y
temperaturas seleccionadas (T, en °C) para las especies
de Liolaemus del clado grosseorum

TABLE 3
Field body temperatures (T, in © C) and selected
temperatures (T in ® C) for the Liolaemus species
of the clade grosseorum

Especie T, T, Referencia
L. chacoensis 333 Laspiur et al., 2007
L. chacoensis 32.7 Cruzetal, 2014
L. chacoensis 33.4 32.8 Este estudio
L. darwinii 36.4 Espinoza et al., 2004
L. darwinii 32.8 33.2  Villavicencio, 2010
L. darwinii 34.8 Cruzetal., 2014
L. grosseorum 37.3 Espinoza et al., 2004
L. laurenti 36 Espinoza et al., 2004
L. olongasta 32.1 Canovas et al., 2006
L. olongasta 34.1 33.8 Cordoba, 2018
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estas temperaturas fueron iguales o superiores
a los 36 °C (Tabla 3).

En los periodos, se observd el mismo
patron de variacion tanto para la T, de L. cha-
coensis como para las temperaturas microam-
bientales (T, y T,) siendo, mayores en el
periodo reproductivo y de reclutamiento con
respecto al pos-reproductivo (Tabla 1). Esto
coincide con lo hallado por Cruz y Ramirez
Pinilla (1996), donde ellos establecen que el
ciclo reproductivo de L. chacoensis esta modu-
lado por la temperatura ambiental.

Por otra parte, al comparar la T, con la
temperatura que los lagartos seleccionan en un
gradiente térmico, L. chacoensis se encuentra
activo a temperaturas corporales cercanas a
sus preferencias térmicas (Fig. 2A). Estos
resultados indican que esta especie obtiene los
requerimientos termofisioldgicos necesarios en
su ambiente natural. En congruencia con lo
observado para cuatro especies de Liolaemus
de la Puna Argentina, L. irregularis, L. multi-
color, L. albiceps y L. yanalcu (Valdecantos,
Martinez, Lobo, & Cruz, 2013).

La temperatura seleccionada fue de 32.8
°C, la cual es similar a lo reportado por Cruz et
al. (2014) para una poblacién de L. chacoensis
y para el resto de las especies que conforman
el clado grosseorum (Tabla 3). En particular,
el sexo fue el tnico factor que afecté al valor
promedio de T en L. chacoensis, no obstante
en hembras se obtuvo que la condicién repro-
ductiva no afect6 la T . Un patron similar se
observo en L. fuscus, L. tenuis, L. monticola y
L. lemniscatus (Labra & Bozinovic, 2002). Por
el contrario, en hembras viviparas la condicion
de prefiez si modifica a T, (Labra & Bozino-
vic, 2002; Labra et al., 2008), como en L. curis,
donde se observo que la T, de las hembras
prefiadas fue menor en comparacion con las
hembras no prefiadas (Nuiez, 1996). Con res-
pecto al rango de temperaturas seleccionadas
(inferior y superior), es importante destacar que
se encontrd afectado por el periodo y el sexo
(Tabla 2). Asimismo, se observé que frente a
una disminucién de la actividad reproductiva
y en coincidencia con una disminucién de las
T,, en particular las hembras, alcanzaron un

rango intercuartil inferior a 30 °C (22-26 °C).
En coincidencia con lo mencionado por Labra
y Bozinovic, (2002), donde ellos establecen
que un cambio en el ciclo reproductivo provoca
modificaciones en los parametros termofisio-
logicos. Esto demuestra que el intervalo de
temperaturas seleccionadas, en ausencia de
restricciones ecologicas, en hembras de L. cha-
coensis es un parametro flexible. Por otro lado,
la T, no estuvo asociada al tamafio (LHC), si
bien las hembras son de mayor tamafio que los
machos, los cambios observados en las prefe-
rencias térmicas en L. chacoensis podrian estar
relacionados a los cambios en cada evento del
ciclo reproductivo y no en el tamafio.

En el periodo pos-reproductivo, la oferta
térmica fue favorable, ya que T, cay6 dentro
del rango de temperaturas que L. chacoen-
sis selecciona en laboratorio (Fig. 2B). No
obstante, para el periodo reproductivo y de
reclutamiento, la T se ubico fuera del rango
intercuartil de T, Como consecuencia, L. cha-
coensis podria seleccionar micrositios con alta
calidad térmica como bajo arbol, aproximando-
se a los valores de T, para poder llevar a cabo
sus procesos fisioldgicos. Esta seleccion coin-
cide con lo observado en L. koslowskyi (Marto-
ri et al., 2002), L. wiegmannii (Stellatelli, Vega,
Block, & Cruz, 2013), L. parvus (Goémez Alés
et al., 2017) y en cinco especies de lagartos del
sudeste de Asia (Scheffers, Edwards, Diesmos,
Williams, & Evans, 2014).

El indice de eficiencia termorregulatoria
mostré que L. chacoensis se comporta como
un termoconforme absoluto (£ = 0.3), como
lo observado en los lagartos de la Patago-
nia Argentina L. bibronii (E = 0.4) (Medina,
Gutiérrez, Scolaro, & Ibargiliengoytia, 2009)
y L. boulengeri (E = 0.5) (Medina, Scolaro,
Méndez-De La Cruz, Sinervo, & Ibargiliengo-
ytia, 2011). Por otro lado, difiere con lo repor-
tado en el grupo goetschi estudiado por Moreno
Azocar et al. (2013), donde ellos mencionan
que a excepcion de L. cuyanus, las especies
de este grupo son termorreguladoras activas.
No obstante, la estrategia termorregulatoria
observada en L. chacoensis coincide con lo
expresado por Huey y Slatkin (1976) y Huey
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(1982), que establecen que los animales para
alcanzar las temperaturas optimas seleccionan
activamente los micrositios en su ambiente
natural. Sin embargo, en el periodo reproduc-
tivo tanto machos y hembras cambian hacia la
termorregulacion activa. Este cambio podria
estar influenciado por las altas T  registradas
en este periodo (Fig. 3). Las hembras durante
el periodo de reclutamiento evitaron microsi-
tios térmicamente estables, alcanzando valores
negativos de E, segun Hertz et al. (1993) esto
puede estar explicado por una mayor presencia
de depredadores.

60
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Fig. 3. Variacién de la temperatura operativa (T ) de los
modelos en los diferentes micrositios (bajo arbol, bajo
arbusto, bajo roca, sobre roca y suelo desnudo), también se
indican los valores de la mediana de T, y entre paréntesis
el rango intercuartilico. La linea horizontal indica la
mediana, las barras de error superior e inferior de la caja
indican los percentiles 90 y 10, respectivamente. Las lineas
discontinuas indican el rango intercuartil de T, para la
muestra total. Las letras diferentes indican diferencias
significativas (P < 0.05).

Fig. 3. Variation of the operative temperature (T,) of the
biophysical in the different microsites (under tree, under
bush, under rock, on rock and bare ground), also the values
of the median T, and in parentheses the interquartile range
are indicated. Horizontal line indicates the median, the
upper and lower error bars of the box indicate the 90th
and 10th percentiles, respectively. Dashed lines indicate
the interquartile range of T, for the total sample. Different
letters indicate significant differences (P < 0.05).

Finalmente, es importante destacar que los
parametros termofisiologicos de L. chacoensis
mostraron variacién en los distintos periodos
del ciclo reproductivo, cuando la temperatura
ambiental comienza a elevarse. Ademas, mos-
tr6 un comportamiento termoconforme, debido
a la disponibilidad de micrositios térmicos
que existen en su habitat natural. No obstante,
durante el periodo reproductivo se comportd
como un termorregulador activo, ya que los
micrositios térmicos presentaron una mayor
T,, quedando expuesto a parches mas calientes;
claramente la finalidad durante este periodo se
focaliza en la biisqueda de pareja y copula.

Por consiguiente, este trabajo proporciona
un marco de referencia a futuras investigaciones
sobre posibles ajustes termofisiologicos a las
condiciones térmicas en ambientales variables.
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RESUMEN

La regulacion de la temperatura corporal en las
lagartijas juega un rol clave para la supervivencia de las
especies. Su condicion fisiologica, en referencia a su
dependencia de la temperatura ambiente, los convierte en
un excelente modelo de estudio. Asimismo, los cambios
en el ciclo reproductivo provocan modificaciones en los
parametros termofisiologicos. Este estudio es el primero en
abordar la relacion de la termorregulacion con la actividad
reproductiva y el sexo, para una especie de Liolaemus de
la ecorregion del Chaco. El objetivo de este trabajo fue
determinar como influye el periodo reproductivo, de reclu-
tamiento y el pos-reproductivo, asi como también el efecto
del sexo y la longitud-hocico-cloaca sobre la termorregu-
lacion de Liolaemus chacoensis. Los individuos fueron
capturados a mano en el sector Sur de Valle Fértil, provin-
cia de San Juan, Argentina. Se capturaron un total de 44
individuos durante noviembre 2014, febrero 2015 y marzo
2015. Se registro la temperatura corporal (T,), la tempera-
tura del sustrato (T,) y del aire (T,). También, se utilizaron
modelos biofisicos para registrar la temperatura operativa.
Posteriormente, en el laboratorio se evalud la temperatura
seleccionada (T,). Luego se calcul¢ el indice de eficiencia
termorregulatoria. Los resultados indicaron que la T de L.
chacoensis se relacion6 positivamente con la T, presentan-
do un comportamiento heliotérmico que se mantuvo duran-
te los periodos y el sexo. Asimismo, la T, fue mayor para
el periodo reproductivo y de reclutamiento con respecto al
pos-reproductivo. En particular, solo el sexo tuvo efecto
sobre la T, sin embargo para el rango intercuartil de T,
tuvo efecto tanto el periodo del ciclo reproductivo como el
sexo. El indice de eficiencia termorregulatoria indicé que
L. chacoensis es un termoconforme absoluto. Sin embargo,
en el periodo reproductivo tanto machos como hembras
cambian hacia la termorregulacion activa. Estos resultados
muestran que los parametros termofisioldgicos, varian en
los diferentes periodos del ciclo reproductivo y la seleccion
activa de micrositios seria un mecanismo para el manteni-
miento de la temperatura corporal de la especie.

Palabras clave: temperatura, eficiencia en la termorre-
gulacion, calidad térmica, ectotermos, ciclo reproductivo.
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