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Resumen

Los sistemas de alta montafa representan desafios fisiologicos para los organismos que
los habitan debido a que los factores abioticos cambian acorde al gradiente altitudinal
(e.g. temperatura, humedad relativa, presion parcial de oxigeno). Por esto, pocas
especies de animales logran habitar con éxito dichos ambientes. Sceloporus grammicus
es la lagartija con mayor distribucién en México y se ha adaptado con éxito a diferentes
condiciones abidticas, presentando dptimas respuestas fisioldgicas a los sistemas de alta
montafia. En el presente trabajo se evaluaron parametros de termorregulacion,
hematol6gicos y morfométricos en S. grammicus habitando tres altitudes diferentes en
un sistema de alta montaria, con el fin de observar la influencia ambiental en la variacion
en parametros fisiologicos y morfologicos a nivel de especie. Los resultados de
termorregulacion indican que esta especie presenta requerimientos térmicos similares
sin importar la altitud que habite, ademas, se encontrd un efecto de la condicion
reproductiva en hembras, ya que hembras gestantes de las tres altitudes presentaron
similares requerimientos térmicos y fueron menores a diferencia de hembras no
gestantes y machos. Se encontraron diferencias interpoblacionales en parametros
hematologicos, lagartijas de mayor altitud presentaron menor concentracion de
hemoglobina, mayor porcentaje de hematocrito y menor area de los eritrocitos,
atributos fisioldgicos que les permiten habitar exitosamente estos ambientes hipoxicos.
Respecto a los pardmetros morfométricos, encontramos una correlacion inversa entre la
elevacion y la talla corporal, lagartijas habitando mayor altitud presentan menor masa,
longitud hocico-cloaca y volumen, siendo éstas caracteristicas que les permiten asimilar
calor en periodos cortos, por lo que esta especie sigue de manera inversa la Regla de
Bergmann. Las variaciones en los factores abioticos influyen en los parametros
evaluados, sin embargo, S. grammicus esta adaptada fisioldégica y morfoldgicamente a
diferentes ambientes, lo cual le permite presentar una amplia distribucién geografica. La
adaptacion de una especie a diferentes ambientes asegura su éxito reproductivo y
supervivencia, a pesar de habitar sitios contrastantes, caracteristica observada en

especies ecolégicamente exitosas.
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1. Introduccién

La ecofisiologia es un area de la ecologia que estudia las respuestas fisioldgicas de un
organismo bajo la influencia del ambiente en donde habita (Littge y Scarano 2004). Las
investigaciones de caracter ecofisioldgico se centran en la influencia del ambiente sobre
la fisiologia de un organismo (Navas 1999). El concepto de ecofisiologia también se ha
extendido en aspectos como el comportamiento, morfologia, bioquimica y rasgos de
historia de vida, entre otros (Luna-Jorquera 2003). Una de las respuestas fisioldgicas
influenciadas por el ambiente es la termorregulacion (Lara-Reséndiz et al. 2014a, Lopez-
Dévila 2014). Los animales presentan dos mecanismos principales para termorregular:
endotermia y ectotermia. En la endotermia los animales alcanzan intervalos térmicos
usando fuentes de calor metabolico interno (Bennett y Ruben 1979). En la ectotermia,
los animales utilizan fuentes de calor externas para mantener su temperatura corporal
(Tc) dentro de intervalos de temperatura corporal preferida (Tset) para llevar a cabo los
procesos bioldgicos de manera oOptima (Hertz et al. 1993, Abram et al. 2017). Sin
embargo, la temperatura ambiental es fluctuante, con lo cual los organismos que habitan
sitios con baja calidad térmica (de) deberan ser termorreguladores eficientes para
alcanzar y mantener una Tc dentro de intervalos éptimos. Una de las adaptaciones que
presentan los animales ectotermos para que su Tc sea Optima a procesos biologicos, es la
conservacion de calor (Ivanov 2006).

Los animales ectotermos presentan estrategias conductuales y fisioldgicas para
mantener la Tc dentro de estos intervalos, tales como: conduccion o tigmotermia
(obtencion de energia por contacto fisico con el sustrato en el que se encuentra el
organismo), conveccion o heliotermia (absorcion de calor por medio del aire), radiacién
(obtencion de calor directamente del sol), evaporacion (proceso por el cual un animal
ectotermo disipa calor), posturas corporales y otras conductas de termorregulacion
activa (Saint 1980, Kiefer et al. 2007).

La temperatura es uno de los factores abidticos mas importantes para los

organismos ectotermos porque determina muchas de sus funciones bioldgicas y tiene un



impacto directo en su desempefio fisico (Hertz et al. 1993, Blouin-Demers y
Weatherhead 2001, Lourdais et al. 2004, Andrews y Schwarzkopf 2012).

Las caracteristicas térmicas de los sitios habitados por los organismos ectotermos
estan determinadas principalmente por la altitud y la latitud, y podrian promover
diferencias en los requerimientos térmicos y adaptaciones fisioldgicas (Van Damme et al.
1989, Webber y Bryson 2015). Esta ampliamente descrito que a medida que la latitud y
la altitud aumentan la temperatura disminuye, lo que provoca importantes desafios en las
respuestas adaptativas de ectotermos (Angilleta 2009). En relacion a la altitud, los
sistemas de alta montafia se clasifican segun la altitud que presentan, expresado en
metros sobre el nivel del mar (msnm). México presenta montafias que superan los 3900
msnm, este es el punto de transicion entre la media y la alta montafia (Neyra-Jauregui
2012). La temperatura del aire disminuye conforme aumenta la altitud, a un ritmo
cercano a 6.5°C por cada 1000 m, sin embargo, esto depende de otros factores, como la
orientacion del terreno.

Debido a que la temperatura ambiental determina las caracteristicas de historias
de vida como crecimiento (Lemos y Ballinger 1995b), reproduccion (Licht 1965,
Beuchat 1988) y supervivencia (Lara et al. 2015) en ectotermos, se espera una variacion
en las respuestas fisiologicas entre animales de una misma especie que habitan diferentes
ambientes. La termorregulacion es uno de los principales mecanismos fisioldgicos en
reptiles, ya que influye en actividades como alimentacion y metabolismo de los alimentos
(Gillooly et al. 2001, Geiser 2004), reproduccion y gestacion (Ladyman et al. 2003,
Solick y Barclay 2006), locomocion y comportamiento (Hertz et al. 1988, Blumberg et
al. 2002), entre otros.

Ademas de las bajas temperaturas, los ambientes de gran altitud presentan
presiones parciales menores de oxigeno (Storz y Moriyama 2008). La hipoxia hipobarica
se produce por la disminucién de la presién barométrica al aumentar la altitud, por
consecuencia, una menor presion parcial de oxigeno. A estas elevaciones el organismo
debe compensar la hipoxia para mantener las cantidades de oxigeno en los tejidos y llevar
a cabo funciones fisiolégicas como el metabolismo de los alimentos, capacidades

locomotoras y equilibrio térmico (Beall 2006, Storz 2007). Los habitats naturales de los
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reptiles se extienden desde el nivel del mar hasta los 4900 msnm (Wall 1899, Weber
2007, Aparicio et al. 2015). Los reptiles muestran una gran capacidad para habitar
elevadas altitudes, enfrentandose a condiciones de hipoxia que desafian su metabolismo
aerdbico. En consecuencia, presentan modificaciones funcionales y estructurales tanto a
nivel celular como a nivel morfoldgico (Weber 2007, Storz y Moriyama 2008, Gonzélez
et al. 2015).

Cabe sefialar que en diferentes especies de reptiles habitando sistemas de alta
montafa, la informacion de parametros ecofisiolégicos se han evaluado de manera
independiente, tales como pardmetros térmicos (Woolrich-Pifia et al. 2006)
hematologicos (Gonzalez et al. 2017) y morfométricos (Zamora-Camacho et al. 2014).
Sin embargo, la evaluacion de diferentes parametros en una especie podria ofrecer un
panorama amplio de las estrategias fisiologicas y morfoldgicas que permiten adaptarse a
diferentes ambientes. Un reptil que habita un sistema de alta montafia permite evaluar
parametros térmicos debido a la dependencia de las fuentes de calor externas para
termorregular (Hertz et al. 1993, Blouin-Demers y Weatherhead 2001), asi como
parametros hematologicos en respuesta a ambientes hipdxicos (Gonzalez et al. 2015).
Con la finalidad de evaluar la influencia del ambiente en las respuestas fisiologicas a nivel

intraespecifico.

2. Antecedentes

Los reptiles son animales que presentan una amplia distribucién geogréfica, habitan
diferentes ecosistemas, desde zonas desérticas, tropicales, bosques templados, hasta
ambientes montafiosos (Flores y Garcia 2014, Fernandez-Lo6pez y Lavin-Murcio 2016).
Sin embargo, tienen restricciones geogréficas en los polos. Se han evaluado diferentes
caracteristicas fisiologicas en una gran variedad de especies de lagartijas, generalmente
relacionadas al sitio donde habitan. Al ser animales ectotermos, el principal aspecto
evaluado es la termorregulacion. Para ello se han propuesto diferentes protocolos e
indices para evaluar aspectos en el desempefio de la termorregulacién. Uno de ellos es el
protocolo de Hertz et al. propuesto en 1993, en cual, mediante el uso de variables

térmicas se evallan los indices de precision de temperatura corporal, calidad térmica del

3



habitat y la eficiencia de termorregulacion. Sin embargo, este Gltimo indice presenta
ciertos inconvenientes, debido al calculo matematico el resultado nos indica una
proporcion con valores desde -1 a 1y diferentes valores numéricos pueden ofrecer un
resultado similar y tener conclusiones erréneas si no se tienen los indices usados para
calcular dicho valor y realizar comparaciones. Por tal motivo Blouin-Demers y
Weatherhead en 2001, proponen solo tomar en cuenta la diferencia entre la precision de
temperatura corporal y la calidad térmica del habitat, y establecer un valor que representa
el esfuerzo en la termorregulacién que debe realizar el animal para habitar ciertos
ambientes. Se han evaluado estos indices, aunque de manera independiente, ademas se
han descrito caracteristicas termorreguladoras de diferentes especies de lagartijas
habitando un mismo sitio (Lara et al. 2014b) o de una misma especie en un ambiente
determinado (Woolrich et al. 2006). Sin embargo, existe escasa informacion sobre la
ecologia térmica de una misma especie habitando diferentes sitios 0 ambientes (Diaz de
la Vega-Pérez et al. 2013), como los que se generan en un sistema montafioso. El cual, al
aumentar la altitud, presenta diferentes caracteristicas bioticas y abidticas.

Otro aspecto fisioldgico evaluado en diferentes especies de lagartijas, son las
respuestas hematoldgicas en relacion a un sistema montafioso, sin embargo, ésta
informacion aln es poco clara, ya que se presenta una variacion en dichos parametros
dependiendo la especie. Un estudio en lagartijas sudamericanas realizado por Ruiz et al.
en 1993 no mostro ninguna relacion entre parametros hematolédgicos y la altitud a la que
se encontraban habitando en un gradiente altitudinal de 200 a 4500 msnm. Aqui se
esperaria que se presentara un aumento en los parametros hematoldgicos conforme la
altitud aumentaba, para compensar la hipoxia a la que estaban expuestas las lagartijas, tal
como en el estudio realizado por Gonzélez et al. (2015) en la especie Sceloporus
torquatus, la cual mostré un aumento lineal en la mayoria de los parametros evaluados
en un intervalo altitudinal de 1595 a 2714 msnm. Sin embargo, esta caracteristica no fue
observada en el estudio de Gonzalez et al. (2017) en la especie Sceloporus grammicus, la
cual mostré que las lagartijas de los diferentes pisos altitudinales (desde 2500 hasta 4300
msnm) presentan un patron no lineal en los parametritos hematicos a diferencia de la otra

especie.



Un aspecto biolégico ampliamente evaluado de una misma especie relacionado a
diferentes sitios donde habita es la morfometria. Carl Bergmann en 1847 establece una
regla ecolégica donde animales endotermos de una misma especie que habitan ambientes
frios presentan mayores tallas corporales, a diferencia de animales que habitan sitios
calidos, esto en relacion a la conservacion de calor. Sin embargo, en animales ectotermos
actualmente esta regla aln es contradictoria, ya que algunas especies de insectos,
tortugas y lagartijas siguen esta regla en un patron similar a los endotermos (Ashton
2002b, Ashton y Feldman 2003, Arnett y Gotelli 2003, Angilletta et al. 2004, Zamora et
al. 2014, Ramirez-Delgado et al. 2016). Pero otras especies de lagartijas, serpientes y
anfibios siguen de manera inversa dicha regla, presentando tallas corporales menores en
ambientes frios (Ashton y Feldman 2003, Adams y Church 2008).

3. Justificacion

Los sistemas montafiosos generan variacion de las caracteristicas ambientales, por
ello, los organismos presentan diferencias en las respuestas fisiologicas y morfoldgicas,
lo cual puede observarse en poblaciones de especies con amplia distribucion geografica.
Se han evaluado parametros ecofisiologicos en distintas especies de reptiles de manera
independiente, sin embargo, la investigacion de respuestas ecofisiologicas y morfologicas
en un mismo modelo de estudio puede ampliar el conocimiento de las caracteristicas
adaptativas que promueven que las especies puedan habitar diferentes ambientes.

Actualmente las evidencias alun son contradictorias respecto a la influencia del
gradiente altitudinal sobre parametros ecofisiologicos en los organismos ectotermos.
Este proyecto va a proveer informacién que soporte/refute antecedentes y teorias
planteadas respecto a respuestas ecofisioldgicas bajo la influencia del gradiente altitudinal
a nivel intraespecifico, ademas de integrar la evaluacion de parametros ecofisioldgicos y

morfoldgicos en un modelo de estudio.



4. Hipotesis

La temperatura del ambiente y la presion parcial de oxigeno de los sistemas de alta
montafia disminuyen conforme aumenta la altitud, lo cual tienen una relacion
directamente proporcional en los pardmetros fisiolégicos y una inversamente

proporcional en los pardmetros morfolégicos en Sceloporus grammicus.

Predicciones

e Los sitios de mayor altitud en un sistema de alta montafia presentaran menor
calidad térmica, por lo tanto, las lagartijas Sceloporus grammicus responderan a
estos ambientes térmicamente extremos con una mayor precision de temperatura
corporal, altos indices de eficiencia de termorregulacion para alcanzar intervalos
térmicos, ademas presentaran tallas corporales menores, que les permiten asimilar

calor en menor tiempo.

e Los parametros hematoldgicos de lagartijas Sceloporus grammicus que habitan
sistemas de alta montafia incrementaran en funcion de una mayor altitud, para

compensar la hipoxia a la cual estan expuestas.

5. Objetivos

5.1 Objetivo general

Evaluar las implicaciones de un gradiente altitudinal en las respuestas ecofisiologicas de

Sceloporus grammicus habitando un sistema de alta montafia.

5.2 Objetivos especificos

e Evaluar la influencia de un gradiente altitudinal en la eficiencia de
termorregulacién de Sceloporus grammicus habitando un sistema de alta

montafia.



e Evaluar la influencia de un gradiente altitudinal en pardmetros hematoldgicos de

Sceloporus grammicus habitando un sistema de alta montaria.

e Evaluar la influencia de un gradiente altitudinal en pardmetros morfométricos de

Sceloporus grammicus habitando un sistema de alta montafia.

6. Especie y area de estudio

6.1 Especie de estudio

La lagartija Sceloporus grammicus (Fig. 1) es un reptil que presenta una amplia
distribucion tanto a nivel latitudinal como altitudinal. Se distribuye desde los 500 hasta
los 4600 msnm, desde el norte de Texas hasta la parte sur de Oaxaca (Fig. 2). Habita en
diferentes microclimas y regiones debido a su plasticidad fenotipica, desde montafias de
bosque templado, bosques de coniferas y encinos, vegetacion xerdfila, pedregales,
arbustos, troncos, cortezas de arbol, asi como zonas habitadas por el hombre, ya sean
rurales o urbanas, se encuentra en paredes de casas, bardas y lugares abandonados
(CONABIO 2000, Altamirano et al. 2015). Es de habitos diurnos, arboricolas y
saxicolas. Se alimenta principalmente de insectos y artrépodos; pequefios escarabajos,
hormigas, moscas, arafias, etc. Presenta dimorfismo sexual, la regién ventral en hembras
es de tonalidades grises a amarillos y los machos presentan parches color azul turquesa,
poros femorales mas pronunciados y escamas postcloacales, lo que los diferencia de las
hembras. Es una especie vivipara, la reproduccion es otofial, en esta época inicia el
apareamiento, el desarrollo embrionario ocurre en el invierno, y los nacimientos en
primavera (CONABIO 2000, Duran 2012, Lozano 2013).
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Fig. 2. Distribucion geogréfica de Sceloporus grammicus. Tomada de ITUCN redlist.



6.2 Area de estudio

El presente estudio se realiz6 en el volcan Parque Nacional La Malinche (Fig. 3),
localizado entre los estados de Tlaxcala y Puebla, se ubica entre los 19°06°04"" y
19°20°06"" de latitud N, y los 97°55°41"" y 98°10°52"" de longitud W. EIl Parque tiene
una superficie de 45,852 ha de las cuales 31,419 corresponden a Tlaxcala y 14,433 a
Puebla. Alcanza una altitud de 4461 msnm y es la quinta cima mas alta de la Faja
Volcanica Transmexicana. El clima de la Malinche se puede expresar de acuerdo a los
pisos climaticos, debido a que en los diferentes niveles altitudinales es posible encontrar
variaciones significativas de temperatura y humedad. En el piso inferior, de los 2000
hasta los 3000 msnm, el clima es templado subhiimedo con una temperatura entre 18 y
12 °C. El clima semifrio se ubica por encima de los 3000 a los 4000 msnm donde la
temperatura fluctta entre 12 y 5 °C. Por encima de los 4000 msnm se encuentra un clima

frio con temperaturas entre 5y 2 °C (Villers et al. 2006).

Fig. 3. Parque Nacional VVolcan La Malinche.



7. Capitulo 1. Ecologia térmica de Sceloporus grammicus en un sistema de alta
montafia.

Resumen

Los sistemas de alta montafia proporcionan caracteristicas bidticas y abidticas variables
en un area relativamente pequefia. La estricta dependencia de animales ectotermos a la
temperatura ambiental influye en su comportamiento y ecologia térmica. Se evaluaron las
estrategias de termorregulacién de una especie con una amplia distribucion altitudinal, S.
grammicus, que se puede encontrar de 2600 a 4200 msnm en el Parque Nacional VVolcan
La Malinche. Se encontrd que la calidad térmica de los sitios habitados por S. grammicus
esta influenciada por la altitud, sitios de mayor elevacion (4150 msnm) presentaron
menor calidad térmica, se observo que las temperaturas criticas minimas se encontraron
cerca de los intervalos de temperaturas operativas, principalmente en lagartijas del sitio
de mayor altitud, lo cual indica que habitan sitios térmicamente restrictivos. Sin embargo,
a pesar de estar expuestas a diferentes condiciones climaticas, las lagartijas de las tres
elevaciones diferentes tienen requerimientos térmicos similares. Las lagartijas de mayor
elevacion presentaron menores indices de precision y eficiencia de termorregulacion
probablemente debido a la baja calidad térmica de su entorno. Se encontrd que las
hembras gestantes presentan menores requerimientos térmicos, y estos requerimientos
son similares en lagartijas de las tres elevaciones sin importar el sitio de origen. Ademas
se observdé que la temperatura corporal estda influenciada principalmente por la
temperatura del sustrato (Tigmotermia). La amplia distribucion altitudinal de S.
grammicus no estd influenciada por la temperatura ambiental, ya que estas lagartijas
habitan sitios con baja calidad térmica. El amplio repertorio de estrategias fisiologicas,
conductuales y ecologicas permiten a esta especie habitar con éxito ambientes

térmicamente contrastantes.
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7.1 Introduccion y antecedentes

La eficiencia de la termorregulacion hace referencia a la capacidad de un animal
ectotermo de termorregular con los recursos disponibles mediante procesos fisiolégicos
y conductuales. La seleccién natural puede favorecer una respuesta rapida de la especie a
diferentes ambientes térmicos, beneficiando la adaptacion o aclimatacion local (es decir,
plasticidad fenotipica, West-Eberhard 2003) dentro de un gradiente latitudinal o
altitudinal. Mayores latitudes o elevaciones promueven temperaturas mas bajas,
conducen a una disminucion en la calidad térmica del ambiente (de) y podrian promover
una disminucion en la precision (db) y la eficiencia de la termorregulacion, basada en el
modelo de costo-beneficio (Huey y Slatkin 1976, Hertz et al. 1993). Por lo tanto, la
seleccion natural puede alterar los parametros clave de la biologia térmica, incluida la
temperatura corporal activa en campo (Tc), temperatura seleccionada (Tsel),
temperatura critica minima (TCmin) y temperatura critica maxima (TCmax) entre las
poblaciones expuestas a diferentes condiciones ambientales (ver el apéndice A para
terminologia especifica: Huey y Slatkin 1976, Van Damme et al. 1989, Angilletta et al.
2002, Angilletta 2009). Estas condiciones podrian generar en los reptiles una mayor
eficiencia de termorregulacion en ambientes de baja temperatura (Cahill et al. 2012,
Huey et al. 2012, Somero 2010).

Por un lado, la hipotesis estatica sostiene que la fisiologia en la termorregulacion
no evoluciona facilmente y que los requerimientos térmicos son conservadores entre las
diferentes poblaciones y especies (Hertz et al. 1983, Crowley 1985, Andrews 1998,
Seebacher y Shine 2004, Diaz de la Vega-Pérez et al. 2013). Esta vision conservadora ha
recibido apoyo de observaciones de que las especies estrechamente relacionadas que
habitan en entornos contrastantes muestran requerimientos térmicos similares (Bogert
1949, Hertz et al. 1983, Crowley 1985). Por otro lado, algunos estudios sugieren una
hipotesis labil; que establece que las preferencias térmicas pueden evolucionar entre
poblaciones y especies (Angilletta et al. 2002). Esta respuesta labil puede estar asociada
a la aclimatacion (es decir, a la plasticidad fenotipica) o a la respuesta adaptativa a las

condiciones ambientales. Actualmente, la respuesta adaptativa/aclimatacién conservadora
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y local se consideran dos extremos de un continuo de patrones evolutivos (Angilleta et
al. 2002, Sagonas et al. 2013).

En cualquier caso, la determinacion de los factores ambientales y la respuesta
correlativa de la fisiologia térmica entre especies o poblaciones es un tema central, dada
la actual amenaza de pérdida de biodiversidad asociada al cambio climatico global
(Sinervo et al. 2010). En la actualidad, hay pocos estudios realizados en lagartijas sobre
ecologia térmica tomando en cuenta la variacion espacial como los gradientes
altitudinales (Lara et al. 2014b). Pocos estudios se enfocan en respuestas térmicas de
lagartijas que se encuentran distribuidas en gradientes altitudinales, donde el ambiente
cambia gradualmente provocando respuestas conductuales y/o fisioldgicas (Marquet et
al. 1989). Por otra parte, se han observado diferentes estrategias de termorregulacion en
otras especies de ectotermos, por ejemplo, en anfibios que habitan en altitudes de 3500
msnm, tienden a utilizar ambos mecanismos de termorregulacion, la tigmotermia y la
heliotermia. Estos organismos tienen dificultades en la termorregulacion conductual, un
motivo de esto es por la evaporacion del agua a través de su piel (Navas 1998), las
necesidades energéticas de las ranas de elevada altitud a diferencia de las de baja altitud
son comparativamente bajas (Navas y Chaui 2007).

Especificamente, las lagartijas son organismos modelo en el estudio de la biologia
térmica, debido a su dependencia de los factores ambientales. Las lagartijas dentro de
una poblacion enfrentan las mismas condiciones ambientales y, por lo tanto, se esperaria
una respuesta similar en la termorregulacion en todos los miembros de la poblacion. Sin
embargo, la etapa reproductiva, particularmente en las hembras, puede generar
desviaciones de los parametros clave de las actividades de termorregulacion. Las
temperaturas corporales méas bajas de las hembras gestantes del género Sceloporus, estan
asociadas a la maduracion de los embriones, donde las temperaturas altas pueden llevar a
la muerte embrionaria (Andrews et al. 1997, Andrews y Schwarzkopf 2012, Lopéz-
Alcaide et al. 2017 ) Esto implica que lagartijas en etapa reproductiva son mas sensibles
a los cambios de temperatura y, en especies con biologia térmica conservadora que
habitan sitios con diferente calidad térmica, esta restriccion podria potencialmente

aumentar el riesgo de extincion de poblaciones en diferentes escenarios de cambio
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climatico (Sinervo et al. 2010 ) dado que el desarrollo embrionario precisa de ciertos
requerimientos térmicos (Georges et al. 2005). Lagartijas del género Sceloporus han sido
determinadas como conservadoras en sus requerimientos térmicos (Andrews 1998), a
pesar de que presentan una de las distribuciones latitudinales y altitudinales mas amplias
en América del Norte y Central, desde el norte de EE. UU. Hasta el norte de Panamd, y
de 0 a mas de 4600 msnm (Sites et al. 1992).

En la especie Sceloporus grammicus se han evaluado parametros e indices de
termorregulacion de manera independiente sin tomar en cuenta las variaciones
ambientales generadas por un gradiente altitudinal, por ello es importante analizar como
un sistema de alta montafia influye en la eficiencia de termorregulacion y requerimientos
térmicos, observar si se presenta una diferencia en dichos parametros en funcion al sexo
y condicion reproductiva de hembras, lo cual ayudaria a dar un enfoque sobre el riesgo
de extincion en diferentes escenarios de cambio climatico en esta especie, ademas de

apoyar una hipotesis de termorregulacion estatica o labil.

7.2 Objetivos

General

e Evaluar la influencia de la temperatura del ambiente de un sistema de alta

montafia en la ecologia térmica de Sceloporus grammicus.

Especificos

e Determinar la temperatura corporal de actividad (Tc), temperatura seleccionada
(Tsel), intervalos de temperatura seleccionada (Tset) y temperatura operativa

(To) de Sceloporus grammicus en tres altitudes diferentes de un sistema de alta

montafia.
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e Calcular indices de termorregulacion: precision de temperatura corporal (db),
calidad térmica del habitat (de) y eficiencia de termorregulacion (E y db-de) de

Sceloporus grammicus.

e Evaluar las tolerancias térmicas: temperatura critica minima (TCmin) y
temperatura critica maxima (TCmax) de Sceloporus grammicus de tres altitudes

diferentes de un sistema de alta montafa.
7.3 Hipotesis

e La temperatura del ambiente de los sistemas de alta montafia disminuye conforme
aumenta la altitud, lo cual tiene una relacion directamente proporcional en

aspectos de ecologia térmica de Sceloporus grammicus.

Predicciones

e La calidad térmica de los sitios habitados por S. grammicus sera menor en
funcién de una mayor elevacion.

e Las lagartijas S. grammicus que habitan mayores altitudes presentaran mayor
precision y eficiencia de termorregulacion para compensar la baja calidad térmica
de los sitios que habitan.

e Los requerimientos térmicos (Tsel) de las lagartijas S. grammicus en condicion
reproductiva (hembras gestantes) seran menores a diferencia de Tsel de hembras

no gestantes y machos, y seran conservados independientemente de la elevacion.

7.4 Material y métodos

Las zonas de muestreo se localizan a tres diferentes altitudes del volcan la Malinche (Fig.
4): la primera zona se encuentra a 2600 msnm, en el municipio de Ixtenco, en la region
de San Cristobal (A), la segunda zona a 3100 msnm, ubicada en la Estacion Cientifica La
Malinche (ECLM) (B) vy la tercera zona a 4150 msnm, cerca de la cima del volcan La
Malinche (C).
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Fig. 4. Zonas de muestreo. (A) San Cristobal, municipio de Ixtenco (2600 msnm), (B) ECLM
(3100 msnm), (C) Cima del volcan La Malinche (4150 msnm).
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El trabajo de campo se realiz6 durante 42 meses (septiembre 2014 — febrero 2018).
Todos los sitios de muestreo fueron visitados al menos 7 veces al afio para registrar
datos de diferentes estaciones y etapas reproductivas de las lagartijas. Las lagartijas se
capturaron con cafia de pescar con nudo corredizo 0 a mano, durante el periodo de
actividad (8:00 a 18:00 hrs). Inmediatamente después de la captura se registrd la Tc por
la cloaca con un termémetro digital de lectura rapida (Fluke 54 I1), temperatura del aire
(Ta) con el sensor a 2 cm por encima del sitio de la percha y temperatura del sustrato
(Ts) con el sensor colocado directamente en el sitio de la percha, tanto la Ta y Ts se
registraron con el bulbo del termémetro a la sombra, generada con la mano con el fin de
evitar registrar la temperatura por radiacion. Despues de la toma de datos, los ejemplares
se marcaron con un plumon de tinta indeleble en la parte ventral, asignandoles el nimero
de captura. Las lagartijas que requirieron mas de 2 minutos para ser capturadas no se
registraron datos de Tc, ya que se presenta una menor Tc debido a un mayor tiempo de
captura (Andrews 1994, Andrews et al. 1999).

Las lagartijas fueron transferidas a la Estacion Cientifica La Malinche (3100
msnm) para estudios sobre fisiologia térmica. Para todas se determind: sexo por
presencia 0 ausencia de parches ventrales azul turquesa y escamas poscloacales,
condicion reproductiva de las hembras (gestante o no gestante por palpacién), longitud
hocico-cloaca (LHC) y longitud total (LT) con una regla transparente (mm) y masa
corporal (g), usando una bascula. Se uso el recorte de dedos o ectomizacion (Medica et
al. 1971) para identificacion individual y evitar medidas repetidas. Se coloco el
medicamento  Kwik-Stop® directamente en las manos después de ectomizar para

cicatrizar y evitar infecciones.

Temperaturas operativas de campo (To)

Se utilizaron modelos biofisicos para determinar los intervalos de Tc que potencialmente
podrian estar disponibles para las lagartijas en ausencia de un comportamiento de
termorregulacion (Bakken 1992, Hertz et al. 1993, Peterson et al. 1993). Los modelos

biofisicos se construyeron de tubos cilindricos huecos de cloruro de polivinilo (PVC) con
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los extremos sellados con corcho y pintados con gris primer con tamafio similar a S.

grammicus (7 x 1,5 cm de largo y ancho, respectivamente) (Fig. 5A).
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Fig. 5 (A) Modelos biofisicos de Sceloporus grammicus. (B) Modelo biofisico colocado

en sitios de percha.

Los modelos de PVC fueron calibrados bajo condiciones de campo durante el
periodo de actividad de las lagartijas, colocando una termocupla en la cloaca de la
lagartija y otra en el modelo biofisico, registrando la temperatura corporal de la lagartija
y el modelo biofisico simultaneamente (Adolph 1990, Lara et al. 2014b, Sinervo et al.
2010). El periodo de actividad se determiné como el tiempo transcurrido entre la primera
y la ultima lagartija observada in situ teniendo en cuenta todos los dias de trabajo de
campo por sitio (2600 msnm; 7:30 — 18:30 h, 3100 msnm; 7:00 a 18:00 h, 4150 msnm;
7:30 — 18:00 h.). Se conectaron dos modelos biofisicos de lagartija a un registrador de
datos (HOBO pro v2-U23-003) con dos sensores, se colocaron cuatro modelos
biofisicos en el sitio bajo, dos en el sitio medio y cuatro en el sitio alto para registrar To
de cada sitio de muestreo durante diferentes periodos; 2600 msnm: enero 2015 — febrero
2018 (539 dias); 3100 msnm: diciembre 2014 — febrero 2018 (890 dias); 4150 msnm:
febrero 2015 — febrero 2018 (1096 dias). La diferencia en dias de registro de To fue

debido a que algunos registradores de datos fueron dafiados (sitios bajo y medio), sin
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embargo, se registraron To por un periodo mayor a un afio en diferentes estaciones
climaticas. Para caracterizar el entorno térmico, los modelos de PVC se colocaron en
sitios de percha tipicos bajo diferentes condiciones de luz solar (sol y sombra) utilizados
por las lagartijas (Fig. 5B). Se registro la temperatura interna del modelo biofisico en
intervalos de 30 minutos. Para el analisis estadistico, solo se tomaron los datos de
temperatura durante el periodo de actividad diurna de las lagartijas observada en el

campo.

Trabajo de laboratorio e indices termorreguladores

Requerimientos térmicos (Tsel y Tset)

Las pruebas de laboratorio se llevaron a cabo un dia después de la captura y se utilizaron
Unicamente adultos (2600 msnm: > 44 mm LHC, 3100 msnm y 4150 msnm: > 39 mm
LHC, ver Lemos-Espinal 1998, Jiménez-Cruz et al.2005). Las lagartijas fueron
alimentadas con larvas de escarabajo (tenebrio molinator) y proporcionamos agua ad
libitum un dia antes de la prueba. Las estrategias anteriores se realizaron para evitar
estrés en los animales y generar conductas de termorregulacion (Diaz de la Vega-Pérez
et al. 2013). Los requerimientos térmicos se determinaron bajo condiciones controladas
de laboratorio en un gradiente térmico, el cual consistio en una caja de policarbonato
(2.2 m de ancho x 1.8 m de largo x 50 cm de alto). En un extremo de la caja se
colocaron dos focos y un foco a la mitad de cada parte lateral, todos de 150 W a 50 cm
de altura. En el extremo frio de la caja no se colocaron focos. Con esto se gener6 un
gradiente térmico dentro de la caja desde 10 hasta 45°C a lo largo del terrario (Fig. 6A),
dichas temperaturas se registraron con un termémetro de lectura rapida. Las pruebas se
realizaron con las lamparas encendidas del laboratorio, alumbrando todo el gradiente
térmico con el fin de evitar que las lagartijas se guiaran al extremo de los focos por la luz

generada y no por calor.
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Fig. 6. (A) Gradiente térmico para determinar Tsel y Tset. (B) Lagartijas perchando en el

gradiente térmico.

Se utiliz6 turba limpia como sustrato para cada prueba. Se afiadieron rocas
pequefias y troncos como sitios tipicos de percha a lo largo del gradiente, sin opcion de
ocultarse bajo la percha, lo que evité que las lagartijas se escondieran en ellas (Fig. 6B).
Los datos de temperatura corporal en el gradiente térmico se registraron capturando a la
lagartija e introduciendo una termocupla de un termémetro de lectura rapida (Fluke 54

I) en la cloaca, cada 90 minutos entre las 9:00 y las 18:00 h. Se permitié que las
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lagartijas se aclimataran en el gradiente térmico durante una hora antes del primer
registro de temperatura.

La Tc, To y Tset se usaron para calcular la precisién de temperatura corporal
(db), calidad térmica del habitat (de) e indice de eficiencia de termorregulacion,
siguiendo el protocolo de Hertz et al. (1993) y el indice de eficiencia de termorregulacion

propuesto por Blouin-Demers y Weatherhead (2001) (ver apéndice A).

Tolerancias térmicas

La teoria de la tolerancia térmica sefiala que hay un rango estrecho de temperaturas que
optimizan los procesos fisiologicos (Portner y Peck 2010, Sunday et al. 2012). Se
determinaron los limites de tolerancia térmica: la temperatura critica minima (TCmin) y
la temperatura critica maxima (TCmax) siendo estas las temperaturas corporales a las
cuales las lagartijas pierden la respuesta de locomocion a bajas y altas temperaturas,
respectivamente (Bennett y John-Alder 1986). Se utilizaron 20 lagartijas (10 machos y
10 hembras no gestantes) de cada sitio (n=60); cinco machos y cinco hembras no
gestantes para cada prueba. Para obtener la TCmin se coloco a cada lagartija en un vaso
de plastico dentro de un contenedor de 27 x 16 x 18 cm rodeado de hielo (Fig. 7A) y
para la TCmax la lagartija fue colocada debajo de una lampara de 75 W (Fig. 7B). En el
caso de TCmin, la Tc dentro del contenedor disminuyé al contacto con el hielo, en
TCmax aumentd a la exposicion con la lampara. La Tc inicial de cada lagartija fue en
promedio de 23+2.0°C, la temperatura disminuyé o aumento lentamente (1.5 °C/min y
2.5 °C/min, respectivamente). Cada minuto se coloco en posicion ventral a cada lagartija
en ambas pruebas, si ésta se incorporaba y tenia una respuesta de locomocion o no
presentaba dicha respuesta, inmediatamente se registraba la Tc con un termémetro digital
de lectura rapida (Fluke 54 11). La temperatura a la que la lagartija perdi6 la capacidad de
incorporarse se considerd la temperatura critica (TCmin para el limite inferior y TCméax
para el limite superior). Al final de la prueba, las lagartijas se retiraron inmediatamente
del recipiente frio o caliente y se dejaron recuperar en un recipiente a temperatura

ambiente. Se utiliz6 a una lagartija diferente en cada repeticion de los experimentos,
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ninguna lagartija murié en las pruebas. No se utilizaron hembras gestantes para
determinar tolerancias térmicas, ya que no se queria comprometer el desarrollo de los
embriones ni la vida de las hembras gestantes (Beuchat 1988). Todas las lagartijas fueron

liberadas en su lugar de captura después de los experimentos.

Fig. 7. Pruebas de tolerancia térmica

7.5 Andlisis estadistico

Se compararon Tc y Tsel entre sexos y condicién reproductiva de hembras por altitud y
entre altitudes. To e indices de termorregulacion (de, db, E), TCmin y TCméax entre
altitudes. Se asumieron los supuestos de normalidad y homogeneidad de varianzas
usando las pruebas de Kolmogorov-Smirnov y Levene, respectivamente. Cuando los
datos cumplieron los requisitos para las pruebas paramétricas se compararon con analisis
de varianza (ANOVA), de lo contrario, se usaron pruebas no paramétricas de Kruskal-
Wallis. El valor de significancia en todas las pruebas estadisticas fue P<0.05, se
implementaron comparaciones post hoc por pares para evaluar las diferencias de

significancia usando la prueba de Tukey (paramétrica) o el método de Dunn (no
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paramétrica). Para determinar las estrategias conductuales de termorregulacion se probd
por correlacion de Pearson la tigmotermia (Tc vs Ts) y la heliotermia (Tc vs Ta). Se
determiné la desviacién estandar de E para las lagartijas y de para cada altitud mediante
bootstrap, para calcular el indice E se utilizaron la media de db para cada grupo de
lagartijas por sitio y 1000 iteraciones de. Posterior a esto, se compararon los valores de
E y de entre altitudes con un intervalo de confianza del 95% (Hertz y cols. 1993). Se
utilizaron modelos lineales generalizados (GLM) con efectos de contraste por pares para
observar la interaccion de Tc a nivel intra e inter poblacional, con altitud (2600, 3100 y
4150 msnm), sexo y condicién reproductiva de hembras (machos, hembras no gestantes
y hembras gestantes) como factores, se realizo otro GLM para la interaccion de Tsel con
los mismos factores mencionados anteriormente. El anlisis estadistico y los gréaficos se
realizaron con SigmaPlot version 11 (Systat Software, San Jose, CA) y los GLM en el
software JMP version 13.1.0 (SAS 2016). El Bootstrap se realizé con la libreria “boot”

en el software R Studio (R Development Core Team 2012).

7.6 Resultados

Periodos de actividad y temperaturas corporales (Tc)

El periodo de actividad de lagartijas que habitan a 2600 msnm fue de 9:00 a 18:00 hrs,
las que habitan a 3100 msnm fue de 8:00 a 17:00 hrs y las de 4150 msnm fue de 10:00 a
18:00 hrs, sin embargo, no se encontraron diferencias entre los tres sitios (F2s = 0.648,
P =0.53) (Figura 8).
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Fig. 8. Frecuencias de periodos de actividad de Sceloporus grammicus durante el dia de
cada altitud en el volcan La Malinche.

Los resultados de Tc por sexo y condicion reproductiva de las hembras de cada sitio se

resumen en la tabla 1. La seleccion de modelos de Tc se resume en la tabla 2. Debido al

interés de observar la interaccion de los factores altitud y sexo, se selecciono el primer

modelo estadistico.
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Tabla 1. Pardmetros de termorregulacion de Sceloporus grammicus de cada altitud.
Media + desviacion estandar, el tamafio de muestra entre paréntesis (n). Indices de
termorregulacion. E = Indice de eficiencia termorreguladora por Hertz y cols. 1993; de —
db = indice de eficiencia termorreguladora por Blouin-Demers y Weatherhead, 2001.

Variables/Sitios 2600 msnm 3100 msnm 4150 msnm

Temperatura corporal (Tc; °C)

Machos 31.4+36(159) 29.4+50(59) 27.8+5.1(108)
Hembras no gestantes 32.0+25(168) 29.6+3.6(88) 27.7+4.9(97)
Hembras gestantes 29.3+34(17) 306%£3.7(32) 23.2+4.5(13)
Temperatura seleccionada (Tsel; °C)

Machos 30.8+4.6(96) 30.3+4.4(53) 31.8+3.5(115)
Hembras no gestantes 304 +4.3(121) 30.2+4.8(100) 31.5+3.4(104)
Hembras gestantes 28.0+49 (45 285+3.7(44) 28.8+3.9(50)

Intervalos de temperatura

seleccionada ( Tset 2s-Tset 75; °C)

Machos 28.5-34.1(96)  28.7-33.1(53)  30.5-34.1 (115)
Hembras no gestantes 28-33.4 (121)  27.5-33.7 (100)  29.6-33.9 (104)
Hembras gestantes 26.5-31.2 (45) 27.6-30.9 (44) 28.0-30.9 (50)
Indices de termorregulacion

Precision de temperatura corporal (db) 0.72 1.28 3.24
Calidad térmica del habitat (de) 9.35 12.13 18.93
indice de eficiencia de termorregulacion (de —db) 8.6 10.8 15.6
indice de eficiencia de termorregulacion (E) 0.92 £ 0.005 0.89 £ 0.006 0.82 £ 0.006

Tabla 2. Seleccién de modelos de Tc.

Modelos F P
Altitud*sexo Fgr32=21.04 P <2.2e-16
Altitud Fr9=69.19 P <2.2e-16
SEX0 Fer=3.26 P =0.039
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Temperatura (°C)

En la comparacion de Tc dentro de los sitios, se encontré una menor Tc asociado a la
gestacion, las hembras gestantes presentaron Tc significativamente menor a diferencia de
machos y hembras no gestantes, en lagartijas que habitan el sitio de mayor altitud (4150
msnm: x* = 16.079, gl = 2, P < 0.001). Sin embargo, la Tc de lagartijas del sitio de
menor y media altitud no difirié significativamente entre sexos o condicion reproductiva
de las hembras (2600 msnm: x? = 1.478, gl = 2, P = 0.224; 3100 msnm: x? = 2.117, gl =
P = 0.145, respectivamente) (Fig. 9 a, b, ¢) (tabla 3).

S I
T I I I
LS N

Sexo y condicion reproductiva

Fig. 9. Temperatura corporal en campo (Tc): 2600 msnm (a), 3100 msnm (b), 4150
msnm (c) y temperatura corporal seleccionada (Tsel): 2600 msnm (d), 3100 msnm (e),
4150 msnm (f) por sexo y condicion reproductiva (M: machos, H: hembras, HG:
hembras gestantes). Las letras representan las diferencias estadisticas. El punto
representa la media, la barra inferior y superior la desviacién estandar (media + DE).

En la interaccion de sexo o condicién reproductiva de hembras entre altitudes, se
observé que los machos y hembras gestantes que habitan el sitio de mayor altitud
presentaron significativamente menor Tc que los otros dos sitios (machos: x? = 37.093,
gl = 2, P < 0.001; hembras gestantes: x? = 28.995, gl = 2, P < 0.001), sin diferencias
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entre lagartijas de sitios de baja y media altitud. Sin embargo, las hembras no gestantes
del sitio bajo presentaron una Tc significativamente mas elevada que las de sitios de
media y mayor altitud, sin diferencias entre estos dos Ultimos (x* = 41.652, gl =2, P <
0.001).

La Tc de las lagartijas de todas las altitudes presentd un valor de correlacion
mayor con la Ts que con la Ta (2600 msnm: Tc vs Ta: n =330, r = 0.28, P <0.001, Tc =
26.148 + 0.236 Ta; Tc vs Ts: n = 330, r = 0.34, P < 0.001, Tc = 25.027 + 0.259 Ts;
3100 msnm: Tc vs Ta: n =176, r =0.35, P <0.001, Tc = 22.638 + 0.371 Ta; Tcvs Ts: n
=176, r=0.40, P <0.001, Tc = 22.880 + 0.319 Ts; 4150 msnm: Tc vs Ta: n = 215, r =
0.39, P < 0.001, Tc = 19.209 + 0.493 Ta; Tc vs Ts: n =215, r = 0.48, P < 0.001, Tc =
17.057 + 0.508 Ts).

Tabla 3. Efectos de contraste observando la interaccion de Tc y Tsel dentro y entre
altitudes. (2600, 3100 y 4150 msnm), sexo y condicion reproductiva (machos, hembras
no gestantes y hembras gestantes) como factores.

Variables/Sitios 2600 msnm 3100 msnm 4150 msnm

Temperatura corporal (Tc)

Machos vs Hembras x2=2.066,9l=1,P=0.150 x?=0.106,gl=1,P=0.744 x?=0.063, gl =1, P =0.800
no gestantes
Machos vs Hembras gestantes  x>=4.204,gl=1,P=0.040 x?=2.023,gl=1,P=0.155 x*=15.74,gl=1, P<0.001

Hembras no gestantes vs x2=7.169,9l=1,P=0.007 x?=1556,gl=1,P=0.212 x?=14.63, gl =1, P <0.001
Hembras gestantes
Temperatura corporal
seleccionada (Tsel)
Machos vs Hembras x2=1.380,91=1,P=0.239 x?=0.236,9l=1,P=0.626 x?=1.988 gl=1, P =0.158
no gestantes
Machos vs Hembras gestantes x>=55.37,gl=1,P<0.001 x?=17.65,gl=1,P<0.001 x*=71.60,gl=1, P<0.001

Hembras no gestantes vs x2=44.96,91=1,P<0.001 x?>=19.00,gl=1,P<0.001 x*=52.39,gl=1,P<0.001

Hembras gestantes
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Temperatura corporal seleccionada (Tsel)

La seleccion de modelos de Tsel se resume en la tabla 4. Debido al interés de observar la

interaccion de los factores altitud y sexo, se selecciond el primer modelo estadistico.

Tabla 4. Seleccion de modelos de Tsel.

Modelos F P

Altitud*sexo F(3,2795)=26.46 P <2.2e-16
Altitud F(2,2802)=24.64 P =2.468e-11

Sexo F(2,2802)=81.69 P < 2.2e-16

Las hembras gestantes presentaron una Tsel significativamente  menor,
independientemente del sitio de origen (2600 msnm: x* = 59.1, gl = 2, P < 0.001; 3100
msnm: x* = 23.2, gl = 2, P < 0.001; 4150 msnm: x* = 72.6, gl = 2, P < 0,001). Por otro
lado, la Tsel de machos y hembras no gestantes de los tres sitios no mostraron
diferencias significativas (Fig. 9 d, e, f) (Tabla 3).

En la interaccion de sexos y condicion reproductiva de hembras entre sitios, los
machos y hembras no gestantes del sitio de mayor altitud presentaron Tsel
significativamente mayor que lagartijas de sitios de baja y media altitud (machos: x* =
22.002, gl = 2, P < 0.001; hembras no gestantes: x* = 19.937, gl = 2, P < 0.001). Las
hembras gestantes no mostraron diferencias estadisticas entre altitudes (x? = 2.091, gl =
2, P =0.148) (Fig. 10 a, b, c).
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Temperatura (°C)

Machos Hembras no gestantes Hembras gestantes

40 { a 1b 1€
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2600 3100 4150 2600 3100 4150 2600 3100 4150

Altitud (msnm)

Fig. 10. Temperatura corporal seleccionada (Tsel): Machos (a), Hembras no gestantes
(b), Hembras gestantes (c) entre sitios. El punto representa la media, la barra inferior y
superior la desviacion estandar (media + DE). Las letras representan las diferencias
estadisticas.

Temperatura operativa (To)

La To fue estadisticamente diferente entre las tres altitudes (H = 43580.97, gl = 2, P <
0.001), donde el sitio de mayor altitud presenté la To bajo (Fig. 11 d, e, f).

indices de termorregulacion

El indice de presentd diferencias significativas entre las tres altitudes (Fp2e07) =
51623.73, P < 0.001): el sitio de mayor altitud presenté el valor mas alto de de (es decir,
menor calidad térmica), el sitio de altitud media present6 una calidad térmica intermedia,

y el de baja altitud presenté el valor mas bajo (es decir, mejor calidad térmica) (Fig. 12).
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Fig. 11. Distribucion de temperatura corporal (Tc) de Sceloporus grammicus: 4150
msnm (a), 3100 msnm (b), 2600 msnm (c) y temperatura operativa (To): 4150 msnm (d),
3100 msnm (e), 2600 msnm (f). El area sombreada indica intervalo de temperatura
seleccionada (Tset) para cada altitud y la flecha indica el promedio de Tsel, la linea de
puntos indica el TCméax y la linea discontinua indica el TCmin determinado. Notar la
diferencia de escalas.
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Fig. 12. indice de calidad térmica (de) por altitud en el volcan la Malinche. El punto
representa la media, la barra inferior y superior la desviacion estandar (media + DE). Las
letras representan las diferencias estadisticas.

Se compard la calidad térmica entre temporadas de cada sitio de estudio; el
invierno tuvo la de méas baja en los sitios de media y mayor altitud (3100 msnm: H =
1528.87, gl = 3, P < 0.001; 4150 msnm: H = 1689.08, gl = 3, P < 0.001) debido a las
bajas temperaturas ambientales, mientras tanto, en el sitio de menor altitud fue el otofio
(2600 msnm: H = 5223.13, gl = 2, P < 0.001). El sitio de mayor altitud presento el
indice db més alto que los sitios de media y baja altitud, sin diferencias entre estos dos
altimos (H = 82.72, gl =2, P < 0.001) (Tabla 1).

Lagartijas de la baja altitud presentaron el indice db bajo (es decir, una mejor
precision temperatura corporal). El indice E presentd diferencias significativas entre los
sitios (H = 2664.31, gl = 2, P < 0.001), donde lagartijas de baja altitud fueron

termorreguladoras mas eficientes (E = 0.92 + 0.005), que las de media y baja altitud
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(3100 msnm: E = 0.89 + 0.006; 4150 msnm: E = 0.82 + 0.006, respectivamente) (Fig.
13).
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Fig. 13. indice de eficiencia de termorregulacion. La linea central de la caja representa la
mediana, la linea inferior y superior el primer y tercer cuartil, respectivamente, los
bigotes indican el valor minimo y maximo y los puntos los valores atipicos. Las letras
representan las diferencias estadisticas.

De forma similar al indice E, lagartijas del sitio de mayor altitud presentaron el
indice B-W alto con ~15.6 °C, que deben compensar por la termorregulacion activa.
Lagartijas del sitio de altitud media presentaron ~10.8 °C y lagartijas del sitio de baja
altitud ~8.6 °C, esto sugiere que lagartijas de la baja altitud estan expuestas a menor
estrés térmico (Tabla 1). Cabe sefialar que la TCmin y TCmax se encontraron fuera de las
temperaturas de actividad de las lagartijas de las tres altitudes (Fig. 11 a, b, ¢). Dentro de
cada sitio, no se encontraron diferencias significativas de Tcmin y TCmax entre sexos
(Tabla 5). La TCmax fue diferente entre sitios medio y alto (F.7 = 4.83, P = 0.01); por
otro lado, el sitio alto presentdé Tcmin mas baja (9.2 °C) que los sitios bajo y medio
(F27n=19.59, P <0.001).
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Tabla 5. Tolerancias térmicas TCmin y TCmax. Media de TCminy TCméax de lagartijas
de cada sitio y efectos observando la interaccion sexo (machos y hembras) como factor
de los tres sitios.

Variables/Sitios 2600 msnm 3100 msnm 4150 msnm

TCmin 12.3°C 10.0°C 9.2°C
Machos vs Hembras t=0.0516,gl =8, P=0.960 t=0.466,gl=8,P=0.654 t=0.419,¢gl=8,P=0.686
TCmax 40.3°C 41.2°C 40.0 °C

Machos vs Hembras t=1.638, gl =8, P =0.140 t=0.001,gl=8,P=1.00 t=0.113,gl=8,P=0.913

7.7 Discusion

Sceloporus grammicus es una especie de lagartija de amplia distribucion que habita
diferentes ecosistemas en México. Se describidé por primera vez su ecologia térmica, la
relacion entre los requerimientos térmicos (Tsel y Tset) y las caracteristicas térmicas de
los sitios que habitan bajo la influencia de un sistema de alta montafia, a traves de indices
de eficiencia de termorregulacion.

En el volcan La Malinche, la influencia de la altitud sobre la Tc de S. grammicus
fue evidente. Lagartijas de los tres sitios presentaron un intervalo similar de Tc, de 12 °C
a 38 °C. Las Tc de lagartijas que habitan sitios de baja y media altitud fueron similares a
las registradas previamente para S. grammicus en elevaciones similares (ver Woolrich et
al. 2006, Lara-Reséndiz y Diaz de la Vega-Pérez 2013). Sin embargo, Lemos-Espinal y
Ballinger (1995a) registraron previamente que una poblacién de S. grammicus que habita
a 4400 msnm presenta una Tc alta (31.5 °C), esto es opuesto a nuestro resultado (27.6
°C). Con respecto a la comparacion intrasexual o condicion reproductiva de hembras

entre los diferentes sitios, lagartijas del sitio alto presentaron Tc baja, debido a que la Tc
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estd influenciada por Ta, en este caso estas lagartijas estdn expuestas a bajas
temperaturas ambientales (de).

El sexo y la condicion reproductiva de hembras en Sceloporus influyen en los
requerimientos térmicos. En algunos casos, las hembras exhiben una Tc menor durante la
gestacion, que las hembras no gestantes y los machos (Andrews et al. 1997; Woolrich et
al. 2006). Aqui, solo las hembras gestantes que habitan altitudes bajas y altas presentaron
Tc menor (29.3 °C y 23.2 °C, respectivamente). Tc bajas en hembras gestantes fueron
encontradas previamente por Woolrich et al. (2006) pero a elevaciones bajas (2240
msnm). Con respecto a la comparacion entre lagartijas del mismo sexo o condicion
reproductiva de hembras, lagartijas que habitan sitios de mayor altitud presentaron Tc
mas baja. Esta caracteristica puede deberse al hecho de que las lagartijas estan limitadas
por factores ambientales, especialmente la temperatura del aire, para la regulacion de su
Tc. Sin embargo, este no es un patron general en las lagartijas viviparas de altas
elevaciones (Zamora et al. 2014).

Ademas, registramos por primera vez en S. grammicus la relacion de la condicion
reproductiva de las hembras gestantes y la seleccion de temperaturas bajas. Hembras
gestantes de las tres altitudes seleccionaron temperaturas bajas (<30 °C). Este resultado
se asemeja a observaciones previas en hembras gestantes del género Sceloporus (Beuchat
1988, Andrews et al.1997, Lopez-Alcaide et al. 2017). Por otro lado, no se encontrd
ningun efecto del sexo (hembras no gestantes vs machos) en la Tc dentro de cada sitio,
esto sugiere que las lagartijas logran obtener la Tc dentro de los requerimientos térmicos
sin importar la elevacion a la que habitan. Estos resultados son consistentes con
observaciones previas en S. grammicus (Lara-Reséndiz y Diaz de la Vega-Pérez 2013) y
con la hipdtesis conservadora de requerimientos térmicos en el género Sceloporus
(Andrews 1998). Ademas, este patrén conservador de requerimientos térmicos se ha
observado en otros géneros de lagartijas, a pesar de encontrarse en diferentes habitats y
condiciones térmicas (Marquet et al.. 1989, Diaz de la Vega et al. 2013). Esta
constriccién térmica fisioldgica en requerimientos térmicos conservados podria aumentar
la vulnerabilidad frente al aumento de las temperaturas ambientales debido al cambio

climatico (Sinervo et al. 2010).
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En el caso de las hembras gestantes, se debe tener en cuenta que los
requerimientos térmicos (Tsel) son similares, independientemente de la altitud en la que
habitan. La condicién reproductiva implica costos o disyuntivas, lo cual influye en el
rendimiento locomotor de algunas especies, las hembras gestantes son mas propensas a
la depredacién, ya que una mayor masa corporal influye en un menor rendimiento
locomotor (Shine 2003) aunque, no es una regla general en otras especies (Zamora-
Camacho et al. 2016). Sin embargo, se sabe ampliamente que la Tc durante la gestacion
determina el desarrollo embrionario en reptiles, una Tc baja podria significar periodos de
gestacion mas largos, pero una Tc mayor puede producir una reduccion en condiciones
de los embriones como crecimiento, rendimiento locomotor y supervivencia (Beuchat
1988, Andrews et al. 1997, Woolrich et al. 2006). Se encontré una Tc en campo
significativamente menor en hembras gestantes que habitan altitudes bajas y altas, pero
no en hembras gestantes que habitan en la altitud media. Estos resultados podrian
deberse a las diferentes temperaturas ambientales a las que estan expuestas, ya que en
esta altitud se presenta una mayor cobertura vegetal, lo cual puede influir en una mayor
exposicion a fuentes de calor.

Las lagartijas que habitan un sistema de alta montafia estan expuestas a diferentes
ambientes térmicos, generados por la altitud. Por esa razon, son necesarios los datos de
los modelos biofisicos para calcular con precision la To y las restricciones térmicas que
las lagartijas tienen que compensar termorregulando activamente. Aqui se determiné la
relacion negativa entre la altitud y de para S. grammicus. Nuestros resultados indican
que lagartijas de 4150 msnm estan habitando calidad térmica baja, a diferencia del sitio
de 2600 msnm, en el que las lagartijas habitan mejores condiciones térmicas. Este
resultado respalda la investigacion que evaluod la de del ambiente de nueve especies de
lagartijas que habitan en un gradiente altitudinal, observaron que ademas de la altitud, el
tipo de vegetacion y su cobertura influyen en este indice termorregulador (Lara et al.
2014b).

El indice E fue diferente entre sitios, esto significa que las presiones térmicas son
diferentes para las lagartijas segin el sitio que habitan. Las lagartijas de 4150 msnm

presentan el indice E mas bajo (0.82) al igual que la calidad térmica (18.93) y la precision
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(3.27), por lo cual tienen que compensar ~15.6 °C para termorregular segun el indice B-
W. Cabe mencionar que lagartijas del sitio bajo presentaron un indice de precision de
termorregulacion mayor (0.72) este resultado puede estar influenciado por el indice de
calidad térmica del habitat, ya que sitios de menor altitud en un sistema montafioso
presentan una mejor calidad térmica (Lara et al. 2014b), por lo cual el ambiente ofrece
temperaturas a las cuales las lagartijas logran alcanzar los intervalos de requerimientos
térmicos. Un dato importante es que la temperatura ambiental de este sitio es cercana a
TCmin. A pesar de todos estos factores térmicos restrictivos, las lagartijas presentan una
amplia distribucion geografica. Esta especie, al igual que otras lagartijas, esta restringida
al intervalo térmico para poder llevar a cabo procesos fisiolégicos de manera Optima
(Woolrich et al. 2006). TCmin y TCmax de lagartijas de las tres altitudes estan dentro de
los intervalos registrados de la To, de hecho, los promedios de To y TCmin (10.5 °C y
9.2 °C, respectivamente) del sitio de mayor altitud se encuentran cercanos. Esto significa
que las lagartijas de este sitio viven en condiciones térmicas restringidas y a pesar de ello
son eficientes en términos de termorregulacion. Las lagartijas a esta elevacion, obtienen
la temperatura principalmente por tigmotermia (conduccién de calor con las rocas) (Tc
vs Ts: r = 0.48, n = 215, P < 0.001). Ademas, estos valores bajos podrian afectar sus
caracteristicas fisiolégicas como la reproduccion, el metabolismo, el crecimiento, el
rendimiento locomotor y el comportamiento. Algunas estrategias para compensar esto,
podrian ser morfoldgicas, ya que presentan tallas corporales significativamente pequefias
(Ver capitulo 3), lo que ayuda a ganar temperatura rapidamente en un entorno de baja
temperatura (Clusella-Trullas et al. 2009). Sin embargo, este resultado va en contra de la
regla de Bergman que ha sido controversial para los ectotermos (Pincheira-Donoso et al.
2008, Zamora-Camacho et al. 2014). Ademas, S. grammicus utiliza la tigmotermia y
heliotermia para obtener calor (Woolrich et al. 2006), se observé en lagartijas de las tres
altitudes que la estrategia méas utilizada para la termorregulacién es la tigmotermia,

probablemente porque la temperatura del sustrato es mayor en los sitios que habitan.
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7.8 Conclusiones

e EIl gradiente altitudinal en un sistema de alta montafia genera diferentes
condiciones térmicas, los sitios de mayor elevacion presentan menor calidad
térmica para las lagartijas Sceloporus grammicus.

e LaTcdeS. grammicus esta influenciada principalmente por la Ts de los sitios que
habitan.

e El estadio reproductor de las hembras influye en los requerimientos térmicos
(Tsel). La Tsel es un atributo conservado en hembras gestantes
independientemente de las condiciones térmicas que habiten. Las hembras
gestantes presentaron menores Tsel, a diferencia de hembras no gestantes y
machos, independientemente del sitio en el que habitan.

e Sceloporus grammicus presenta un intervalo de requerimientos térmicos (28.6 —
33.3 °C) similar entre las poblaciones, independientemente de la calidad térmica a
la que estan expuestas o de la elevacion que habitan las lagartijas. Las lagartijas
deben compensar las condiciones térmicas extremas que habitan (i.e. baja
temperatura) mediante estrategias conductuales, morfoldgicas y fisiologicas para
ganar y mantener una Tc en intervalos constantes.

e Las temperaturas criticas minimas se encuentran cerca de los intervalos de To,
principalmente del sitio de mayor altitud, lo cual indica que las lagartijas habitan
sitios térmicamente restrictivos.

e Lagartijas de menores altitudes presentaron mayor indice de E y db, debido al
indice de, el ambiente ofrece temperaturas a las cuales las lagartijas logran
alcanzar los requerimientos térmicos (Tset y Tsel) de manera mas eficiente y
precisa.

e EIl amplio repertorio de estrategias fisiologicas, morfoldgicas y conductuales,
permiten a S. grammicus habitar una amplia distribucion de rangos altitudinales,

siendo un generalista ecoldgico y una especie exitosa.
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8. Capitulo 2. Respuestas hematoldgicas de Sceloporus grammicus frente a la hipoxia
en un sistema de alta montafia.

Resumen

Los sistemas de alta montafia presentan diferentes caracteristicas abi6ticas conforme
aumenta la altitud, una de ellas es la menor presién parcial de oxigeno. Animales de una
misma especie, expuestos a estos ambientes hipdxicos presentan diferencias en
parametros fisiol6gicos. Se evaluaron los parametros hematoldgicos de Sceloporus
grammicus habitando tres altitudes diferentes para observar las respuestas fisioldgicas
que le ayudan a hacer frente a la hipoxia y presentar una amplia distribucion altitudinal.
Se encontrd un incremento en el porcentaje de hematocrito y namero de eritrocitos
conforme las lagartijas habitaban elevadas altitudes (4200 msnm), observamos que estas
lagartijas de sitios elevados presentaron una menor concentracion de hemoglobina, a
diferencia de lagartijas de sitios de baja y media altitud (2220 y 3100 msnm,
respectivamente). Ademas observamos una menor area de los eritrocitos de lagartijas de
elevada altitud. En consecuencia, los indices eritrocitarios como la concentracion de
hemoglobina corpuscular media nos indican que los eritrocitos de lagartijas de estas
altitudes presentan una concentracion menor de hemoglobina. Observamos que el
gradiente altitudinal influye en las respuestas hematoldgicas a la hipoxia en S.
grammicus, aunque no todos los parametros como la concentracién de hemoglobina y
area del eritrocito presentaron un incremento cuando las lagartijas habitan elevadas
altitudes. El incremento en el nimero de eritrocitos se debe a que en sitios hipoxicos hay
una mayor demanda de oxigeno para realizar procesos metabolicos a nivel celular, ya que
los eritrocitos son las células encargadas de transportar oxigeno a otros tejidos. Estas
diferencias en los mecanismos fisiologicos como la concentracion de hemoglobina en
lagartijas de elevada altitud puede deberse a los diferentes requerimientos de oxigeno,
mecanismo que les ayuda habitar ambientes hipoxicos y presentar una amplia distribucion

altitudinal.
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8.1 Introduccion y antecedentes

Los vertebrados que habitan elevadas altitudes estan expuestos a hipoxia, por lo cual,
para poder compensar esto presentan modificaciones fisioldgicas: como la concentracion
de hemoglobina, nimero de eritrocitos, tamafio del eritrocito (Storz 2007, Weber 2007,
Storz y Moriyama 2008, Gonzalez et al. 2015) y morfol6gicas, como el aumento del
tamafio de auriculas y ventriculos del corazén (Rios-Rodas et al. 2013). Estudios en
animales ectotermos muestran una relacion lineal entre pardmetros hematoldgicos y la
altitud (Gonzélez et al. 2015). Por ejemplo, algunas especies de ranas, muestran valores
hematoldgicos mayores en elevadas altitudes, en comparacion con las que habitan
altitudes bajas, estos valores hematoldgicos se relacionan con la altitud (Navas 2007).
Sin embargo, la informacion en reptiles es contradictoria, evidencias han mostrado que
en algunas especies de lagartijas no se presenta relacion entre pardmetros hematologicos
y altitud (Ruiz et al. 1993, Weber 2007). En contraste, la especie Sceloporus torquatus
muestra un incremento en la mayoria de los pardmetros hematologicos en relacion a la
altitud, lo que indica una respuesta fisioldgica a la hipoxia, sugiriendo estudios con mas
especies para corroborar si es una caracteristica exclusiva género (Gonzélez et al. 2015).
Por lo cual Gonzélez et al. (2017) evaluaron los mismos parametros hematoldgicos de S.
torquatus en Sceloporus grammicus, concluyendo que se presenta una relacion entre
parametros hematoldgicos y altitud, pero de manera no lineal, es decir, lagartijas de bajas
y elevadas altitudes (2500 y 4300 msnm, respectivamente) presentan menores valores en
los parametros a diferencia de lagartijas habitando altitudes medias (3400 msnm), ademas
de evaluar pH sanguineo, electrolitos, glucosa y lactato, sin encontrar diferencias ni
relacion a las diferentes altitudes que habita esta especie. El capitulo de este proyecto se
realiz6 a finales del afio 2016, tomando en cuenta como antecedente inmediato a
Gonzélez et al. 2015, sin embargo, el reciente trabajo en Sceloporus grammicus
(Gonzélez et al. 2017) ayuda corroborar y dar soporte tedrico a los resultados obtenidos

en este capitulo.
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8.2 Objetivos

General

e Evaluar la influencia de un ambiente hipoxico de un sistema de alta montafia en

parametros hematoldgicos de Sceloporus grammicus.

Especificos

e Medir concentracion de hemoglobina, porcentaje de hematocrito, nimero total de

eritrocitos y area de eritrocitos de Sceloporus grammicus.

e Calcular los indices eritrocitarios: concentracién de hemoglobina corpuscular

media (CHCM) y volumen celular de Sceloporus grammicus.

8.3 Hipdtesis

e La presion parcial de oxigeno disminuye conforme aumenta la altitud en un
sistema de alta montafia, lo cual influye en el incremento de los parametros
hematologicos de Sceloporus grammicus para compensar la hipoxia a la cual se

exponen.

Predicciones
En Sceloporus grammicus habitando un sistema de alta montafa:
e La concentracion de hemoglobina aumentara en funcion de la altitud.
e El porcentaje de hematocrito aumentara en funcion de la altitud.
e El numero total de eritrocitos aumentara en funcion de la altitud.
e El area de los eritrocitos aumentara en funcién de la altitud.

e La CHCM y el volumen celular aumentaran en funcion de la altitud.
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8.4 Material y métodos

En los meses de enero y mayo del 2017 se capturaron un total de 60 lagartijas (30 cada
mes) 10 a una altitud de 2220 msnm, 10 a 3100 msnmy 10 a 4200 msnm, 5 hembras y 5
machos adultos de cada sitio. Después de la captura, se les tomd una muestra de sangre
por autotomia (aproximadamente 70uL) (Oppliger y Clobert 1997, Cordero et al. 1998,
Barry et al. 2011), inmediatamente se colocé un tubo capilar con heparina de sodio como
anticoagulante para colectar la sangre. El tubo capilar se selld6 con fuego en el extremo
contrario de la muestra, se rotuld y se coloc6 en una hielera con gel congelante.
Posteriormente, se obtuvo un frotis de cada lagartija para realizar la medicion del area de
los eritrocitos, se colocd una gota de sangre directamente de la cola en un extremo de un
portaobjetos, con el borde de otro portaobjetos limpio se coloco un en un angulo de 30°
de la gota de sangre y por capilaridad se deslizd suavemente para extender la sangre.
Después de unos minutos de secado se fijo con alcohol para posteriormente ser tefiidos
en laboratorio. Inmediatamente despues de la toma de muestra sanguinea y de realizar el
frotis, a cada lagartija se le coloco polvo cicatrizante y antibacteriano en la cola. La toma

de muestra de sangre se realizo in situ.

Trabajo de laboratorio

Porcentaje de hematocrito

Los capilares se colocaron en tubos de ensayo y se centrifugaron a 7000
revoluciones/min por 10 minutos, después de este tiempo se separ0 el plasma, eritrocitos
y leucocitos (Fig. 14A). Para el célculo de la proporcién de eritrocitos en sangre (%) se
midié con una regla en milimetros el total de los componentes de la sangre (T: mm)
(plasma, eritrocitos y leucocitos = 100%), después se midié la porcién de los eritrocitos
en milimetros (ERC: mm) y se obtuvo la proporcion de eritrocitos en sangre con la
siguiente formula: (100 * T / ERC).
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Después de obtener este parametro, el capilar se colocé de forma invertida y se le
proporcionaron ligeros movimientos en la parte superior hasta la homogenizacion de la
sangre (Fig. 14B), con una pinza de diseccion se corto el extremo sellado del tubo
capilar y la muestra fue vaciada en un tubo eppendof para las realizar las técnicas

posteriores.

Fig. 14. (A) Porcentaje de hematocrito, (B) Mezcla de componentes hematoldgicos.

Concentracion de hemoglobina

Se colocd en diferentes tubos de ensayo por cada muestra, con una pipeta automatica 2.5
ml de reactivo de Drabkin (Cianometahemoglobina) (Fig. 15A) y 10 uL de sangre, se
dejé reposar por 5 minutos a temperatura ambiente y en ausencia de luz, posteriormente
se llevo a cabo la lectura en un espectrofotdmetro previamente calibrado (Fig. 15B), se
ajustd a 0 con un Blanco (reactivo de Drabkin sin sangre) y después se llevé a cabo la
lectura de las muestras a una longitud de onda de 540 nm. El resultado se multiplicé con
el valor del espectrofotémetro calibrado, para obtener la concentracién de hemoglobina.

Para cada muestra se realizaron tres réeplicas.
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Fig. 15. (A) Reactivo de Drabkin (Cianometahemoglobina), (B) Espectrofotometro.

Numero total de eritrocitos

En tubos de ensayo se colocaron 1990 pL de solucion Natt y Hericks y 10 pL de sangre
(dilucion 1:200) de cada muestra (Fig. 16A). Se cubri6 el tubo con parafin y se mezcld
con movimientos suaves. Después de unos minutos se colocé 10 pL de la mezcla en una
camara de Neubauer para el conteo de eritrocitos (Fig. 16B). Del numero total obtenido
de las cuadriculas se realizé el calculo con la siguiente formula: nimero de células * 200
(Dilucion) / 0.2mm? (Superficie contada de 5 cuadriculas) * 0.1mm (profundidad de la

camara). Se realizaron tres réplicas de cada muestra.
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Fig. 16. Solucién Natt y Hericks (A) Solucién Natt y Hericks, (B) Camara de Neubauer.

Area de eritrocitos

En cada frotis se coloco tincion de Wright, se dejo actuar la tincién por 7 minutos,
posterior a esto se colocd agua como buffer, sin romper la tension superficial y se dejé
actuar por 7 minutos, después de este tiempo se lavd con un ligero chorro de agua y se
dejé secar (Fig. 17A). En un microscopio Optico adaptada con una camara fotografica se
realizo la toma de fotos, se colocO una gota de aceite de inmersion en el frotis tefiido,
después de la localizacion de los eritrocitos, con objetivo 100x se tomaron 10 fotos por
frotis, con un minimo de 7 a 10 células por campo, hasta obtener un minimo de 70
células por frotis (Fig. 17B). Después se midid con el software ImageJ el area de cada

eritrocito.

Fig. 17. (A) Frotis tefiido, (B) Eritrocitos (objetivo 100x).
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Indices eritrocitarios

Se calcularon los indices eritrocitarios: concentracion de hemoglobina corpuscular media
(CHCM) y volumen celular. La CHCM es una medida de la concentracion de
hemoglobina en un volumen determinado de eritrocitos y se calcula con la siguiente

formula:
Concentracion de hemoglobina (g/L) / Hematocrito (%) * 100 = CHCM (g/L)

El volumen celular es la media del volumen individual de los eritrocitos, calculada con la

siguiente formula:

Hematocrito (%) / NUmero total de eritrocitos (10°cels/mm?) * 10 = Volumen celular (f1)

8.5 Andlisis Estadistico

Se asumid la normalidad y homocedasticidad de varianzas usando las pruebas de
Kormogorov-Smirnov y Levene, respectivamente. Cuando los datos satisficieron los
requerimientos para pruebas paramétricas primero se realizd una comparacion entre
sexos (machos y hembras) por altitud y por parametro e indice, para corroborar si el
sexo es un factor que influye en la variacion de los parametros, se realizé una prueba t de
student para muestras independientes. Se realizo un ANOVA de una via para cada
parametro e indice con el factor altitud (2220, 3100 y 4200 msnm), de la primera fecha
de muestreos. Se analizd de la misma manera la base de datos del segundo mes de
muestreos, se compard entre temporadas de muestreo (secas y lluvias) a cada parametro
e indice por sitio, finalmente se realiz6 un ANOVA de una via (factor altitud) con datos
de ambas fechas de muestreos por sitio, para cada uno de los parametros e indices. El
andlisis estadistico y los gréaficos se realizaron con SigmaPlot version 11 (Systat
Software, San Jose, CA).
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8.6 Resultados

Ningun parametro mostro ser estadisticamente diferente entre sexos por altitud, es decir,
el sexo no influye en ninguno de los parametros hematoldgicos, en ninguna de las
temporadas de muestreo. De igual manera no se encontraron diferencias en la
comparacion entre temporadas, por lo que se procedié a conjuntar todos los datos de
machos y hembras, de ambas temporadas para cada parametro evaluado y compararlo

entre las tres altitudes, los resultados se muestran en la tabla 6.

Tabla 6. Pardametros hematologicos de los tres sitios de estudio. Media + desviacion
estandar, tamafio de muestra (n), las letras en superindice indican las diferencias
estadisticas.

Variables/Sitios 2220 msnm 3100 msnm 4200 msnm

Concentracion de 30.1+4.8 (20"  29.4+4.7 (20)° 15.8 + 3.0 (20)B
hemoglobina [Hg] (g/L)

Porcentaje de hematocrito 265 +3.7 (200  47.1+3.3(20)B 54.9 + 3.0 (20)¢
Htc (%)
Numero total de eritrocitos

(10%cels/mm?) 0.31+0.06 (20  0.63 +0.08 (20)B 0.71 +0.04 (20)¢

Avrea del eritrocito (UM2)  128.6+3.0 (20)*  137.6 + 6.2 (20)B 121.6 + 6.9 (20)¢
CHCM (g/L) 116.6 + 28.1 (20"  62.9+11.3 (20)B 28.8 +5.7 (20)¢

A A A
Volumen celular (fl) 892 + 240 (20) 756 130 (20) 771 £ 56 (20)
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En la concentracion de hemoglobina, se observé una diferencia estadistica en el sitio de
los 4200 msnm de las otras dos altitudes (Fs7= 71.98, P < 0.001) (Fig. 18).

Concentracion de Hemoglobina
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Fig. 18. Concentracion de hemoglobina. Las letras representan las diferencias

estadisticas.

El porcentaje de hematocrito es diferente entre sitios (Fps7 = 385.37, P < 0.001) (Fig.
19).
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Fig. 19. Porcentaje de hematocrito. Las letras representan las diferencias estadisticas.
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Respecto al nimero de eritrocitos, se obtuvo que los tres sitios difieren entre si (Fps7) =

263.06, P < 0.001) (Fig. 20).
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Fig. 20. Numero total de eritrocitos. Las letras representan las diferencias estadisticas.

En el area de eritrocito se observd una diferencia estadistica entre los tres sitios (Fs7) =

40.62, P < 0.001) (Fig. 21).
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Fig. 21. Tamafo de eritrocito. Las letras representan las diferencias estadisticas.
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Para la Concentracion de Hemoglobina Corpuscular Media, los datos no satisficieron las
pruebas de normalidad e igualdad de varianza, la prueba pos-hoc mostré los indices de
lagartijas de las tres altitudes son diferentes entre si (H = 52.06, gl = 2, P < 0.001) En
cuanto al volumen celular no se encontraron diferencias estadisticas entre los tres sitios
(H=4.53, gl =2, P =0.10) (Tabla 6).

8.7 Discusion

Las respuestas fisiologicas a la hipoxia asociadas a elevadas altitudes en vertebrados ha
sido ampliamente estudiada (Storz 2007, Weber 2007, Storz y Moriyama 2008), sin
embrago, en animales ectotermos aun este aspecto fisiolégico es contradictorio. En
lagartijas distribuidas en un gradiente altitudinal, se presentan diferencias hematoldgicas
en géneros y especies, ya que algunas presentan un incremento lineal de parametros
hematologicos conforme se encuentran a mayores altitudes (Gonzélez et al. 2015) sin
embargo, esta tendencia no aplica en otras especies de lagartijas (Ruiz et al. 1993).

En esta investigacion S. grammicus presentd un incremento del porcentaje de
hematocrito y nimero de eritrocitos conforme las lagartijas habitaban elevadas altitudes,
patron similar al observado en la especie S. torquatus (Gonzalez et al. 2015), este
incremento en el nimero de eritrocitos se debe a que en sitios hipoxicos hay una mayor
demanda de oxigeno para realizar procesos metabdlicos a nivel celular (Storz y
Moriyama 2008) ya que los eritrocitos son las células encargadas de transportar oxigeno
a otros tejidos (Storz et al. 2010). Sin embargo, en cuanto a la concentracion de
hemoglobina se observd una tendencia inversa, ya que lagartijas habitando sitios de baja
y media altitud presentaron mayor [Hb], contrario a lo observado en S. torquatus por
Gonzaélez et al. 2015 y S. grammicus en lagartijas de sitios de baja altitud (Gonzéles et al.
2017), esto puede deberse a los diferentes requerimientos de oxigeno en lagartijas de
elevadas altitudes (Vinegar y Hillyard 1972, Gonzales et al. 2017) y a los procesos
metabdlicos de cada especie. Respecto a el area del eritrocito, obtuvimos que lagartijas

de mayores altitudes presentaron una area menor, tendencia similar a resultados de
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Gonzéles et al. 2017, pero contrario a resultados de Gonzélez et al. 2015 en S.
torquatus, el cual presentd una mayor area del eritrocito conforme se encuentra
habitando mayores altitudes. A pesar de que lagartijas de mayores altitudes presentaron
un mayor porcentaje de hematocrito, el area de los eritrocitos de estas lagartijas es
menor, lo cual podria ser un mecanismo fisiolégico para evadir la viscosidad de la sangre
que produce una mayor resistencia vascular periférica, esto conlleva a un mayor gasto
cardiaco, reduciendo la tasa de consumo de oxigeno por los tejidos (Guyton y
Richardson 1961). En la CHCM se obtuvo que este indice difiere en lagartijas de las tres
altitudes, se encontré un resultado diferente a lo observado en S. torquatus y en S.
grammicus. Por ultimo se observo un patron similar en el volumen celular, a lo obtenido
por Gonzales et al. (2017) en S. grammicus, el cual disminuye conforme las lagartijas
habitan a mayores altitudes. Estos indices indican la concentracion de hemoglobina
promedio por eritrocito, observando menor concentracion de hemoglobina en eritrocitos
de lagartijas de mayores altitudes, esta es una estrategia fisiologica diferente para hacer
frente a la hipoxia, con un aumento en el metabolismo anaerdbico (Sears 2005)

Se observa que el gradiente altitudinal influye en las respuestas hematoldgicas a la
hipoxia, aungque no todos los parametros como la concentracion de hemoglobina y area
del eritrocito presentaron un incremento cuando las lagartijas habitan elevadas altitudes.
Esto puede estar relacionado a diferentes factores ambientales, como temperatura,
disponibilidad de alimento y agua, humedad relativa, entre otros. Ademas de factores
morfométricos, ya que las lagartijas presentan menores tallas conforme se encuentran a
mayores altitudes (ver capitulo 3).

La concentracién de hemoglobina, el porcentaje de hematocrito y numero de
eritrocitos, se han relacionado a la viscosidad de la sangre (Navas y Chaui 2007,
Gonzaélez et al. 2015) un mayor namero de eritrocitos conlleva a una mayor viscosidad,
siendo esta una desventaja fisiologica en lagartijas de menor tamafio, ya que el corazén

requiere mas energia para distribuir la sangre a otros tejidos.
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8.8 Conclusiones

Los parametros hematoldgicos en Sceloporus grammicus reflejan la influencia de la
elevacion para compensar la hipoxia. Se observé una diferencia en los parametros
evaluados, contrario a las predicciones planteadas, principalmente en la
concentracién de hemoglobina y el area de los eritrocitos en lagartijas de sitios
elevados, estas respuestas fisioldgicas indican un mayor requerimiento de energia
para una adecuada distribucion de la sangre desde el corazon, ya que una
concentracion elevada de eritrocitos conlleva a aumentar la viscosidad en la sangre.
Esto ha generado disyuntivas en las respuestas fisiologicas a la hipoxia de
diferentes especies de lagartijas.

Estas respuestas fisiologicas no solo les permite habitar diferentes condiciones
térmicas, sino también ambientes hipoxicos. Siendo una estrategia bioldgica y
fisiologica dptima que podria estar relacionada con las tallas corporales de las
lagartijas. Esto bajo el supuesto de que una lagartija de menor talla podria invertir
menos recurso en distribuir cierta cantidad de sangre con eritrocitos de menor
tamafio a traves de los capilares.

Estas caracteristicas adaptativas permiten a Sceloporus grammicus ser una de las
pocas especies de lagartijas que habita un sistema de alta montafia y presentar una

amplia distribucion altitudinal.

50



9. Capitulo. Regla de Bergmann inversa en Sceloporus grammicus, una lagartija
habitante de ecosistemas de alta montana.

Resumen

La regla de Bergmann explica una tendencia de algunas especies de animales endotermos
a presentar mayores tallas corporales en ambientes con bajas temperaturas. En cuanto a
animales ectotermos, esta regla es controversial, ya que algunas especies siguen esta
regla al igual que un endotermo, otras especies siguen esta regla de manera inversa y
algunas otras no la siguen. En el presente capitulo, se pone a prueba esta regla a lo largo
de un gradiente altitudinal, bajo la hipdtesis de conservacion de calor, la cual menciona
que animales de mayor masa disipan el calor lentamente, siendo una ventaja en ambientes
frios. Sceloporus grammicus es una especie de lagartija ampliamente distribuida, de los
2600 a los 4150 msnm en el Volcan Parque Nacional la Malinche. Nosotros encontramos
que conforme las lagartijas se encuentran en sitios mas elevados presentan menores tallas
corporales, siendo una estrategia morfolégica/fisiologica que le permite obtener de
manera eficiente el recurso térmico en sitios con bajas temperaturas. También
observamos que las hembras gestantes aprovechan de mejor manera este recurso,
observado en los ritmos de pérdida y ganancia de calor, esto relacionado principalmente
con la masa. Ademas se analiz6 por primera vez el volumen de las lagartijas como una
variable que puede influir en la ganancia de calor. Sceloporus grammicus sigue de
manera inversa la regla de Bergmann al igual que otras especies de ectotermos, siendo
esta una estrategia que les permite aprovechar el recurso térmico de manera mas

eficiente en ambientes con bajas temperaturas.
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9.1 Introduccion y antecedentes

En animales endotermos se han descrito estrategias conductuales, fisioldgicas y
morfoldgicas para lidiar con la temperatura ambiental. La regla de Bergmann explica una
tendencia de los animales endotermos a presentar mayores tallas corporales asociadas a
bajas temperaturas ambientales (Rodriguez et al. 2008). La caracteristica morfoldgica de
presentar una mayor talla corporal en ambientes frios esta estrechamente relacionada con
la masa corporal y conservacion de calor (hip6tesis de conservacién de calor); los
animales con mayor masa disipan el calor lentamente, esto relacionado con la superficie
de volumen que presentan, siendo una ventaja en ambientes frios (Blackburn et al. 1999).
Esta regla ha sido ampliamente puesta a prueba y corroborada en animales endotermos,
como aves (Meiri y Dayan 2003) y mamiferos (Clauss et al. 2013).

En el caso de animales ectotermos, algunas tortugas (Ashton y Feldman 2003),
lagartijas (Angilletta et al. 2004, Zamora et al. 2014) e insectos (Ashton 2002b, Arnett y
Gotelli 2003, Ramirez et al. 2016) siguen esta regla de manera similar a los endotermos.
Sin embargo, se ha observado en otras especies de lagartijas, serpientes y anfibios
(Ashton y Feldman 2003, Adams y Church 2008) que esta regla se sigue de manera
inversa, donde animales que habitan ambientes frios, presentan tallas corporales menores.
Esto puede explicarse debido a que una mayor masa corporal implica mayores periodos
de exposicién a la fuente de calor para alcanzar los intervalos 6ptimos necesarios para
llevar a cabo las funciones bioldgicas principales. Es importante resaltar que el mayor
tiempo de exposicion también puede conllevar mayores riesgos de depredacion y a una
disminucion en otras actividades que dependen de alcanzar una Tc Optima.

En animales ectotermos, la ganancia neta de calor (N) es una funcién del aumento
de calor (G) menos la pérdida de calor (L). EI G y la L son funciones de la masa corporal
(m), y esto es igual a G= -am y L= -fm. A su vez, o y B indican las pendientes en que la
ganancia y pérdida de calor disminuyen con la masa corporal, y tienden a ser negativas
conforme la inercia térmica aumenta con la masa corporal (Carothers et al. 1997).

Generalmente se asume que en animales ectotermos < a, por tal motivo, la N
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disminuye con la masa corporal. Esto favoreceria a que los organismos ectotermos
presenten menores tallas en ambientes frios (Regla de Bergmann inversa).

Por esta razon, actualmente hay discrepancia si los organismos ectotermos siguen
la regla de Bergmann (Vinarski 2014), y principalmente un auge en el estudio de los

patrones que pueden presentar los animales ectotermos, sus implicaciones o disyuntivas.

9.2 Objetivos

General

e Evaluar la influencia de la baja temperatura del ambiente de un sistema de alta

montafa en pardmetros morfomeétricos de Sceloporus grammicus.

Especificos

e Medir longitud hocico-cloaca (LHC) de lagartijas S. grammicus.
e Medir la masa corporal de lagartijas S. grammicus.

e Medir volumen de lagartijas S. grammicus.

e Evaluar la pérdida y ganancia de temperatura corporal de lagartijas S. grammicus.

9.3 Hipdtesis

e La temperatura del ambiente de los sistemas de alta montafia disminuye conforme
aumenta la altitud, lo cual influye en las menores tallas corporales y estrategias de
ganancia y pérdida de calor corporal de Sceloporus grammicus habitando

elevadas altitudes.

Predicciones

En Sceloporus grammicus habitando un sistema de alta montafa:
e La LHC se vera disminuida en funcién de la altitud.
e La masa se vera disminuida en funcion de la altitud.

e El volumen se vera disminuido en funcion de la altitud.
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e Lagananciay la pérdida de calor aumenta en funcion de la masa.

9.4 Material y métodos

El trabajo en campo se realizd durante septiembre de 2014 a febrero de 2018. Todos
los sitios de muestreo fueron visitados al menos siete veces, cada afio se colectaron datos
de lagartijas en diferentes temporadas y condicién reproductiva de hembras. Todas las
lagartijas fueron colectadas durante los periodos de actividad, con una cafia de pescar de
nudo corredizo o con la mano. A cada lagartija se le asigné un nimero de captura con
tinta indeleble en el vientre para su identificacion.

Temperaturas ambientales. Para determinar las temperaturas ambientales, se
colocd en cada sitio de muestreo un data logger (HOBO pro v2-U23-003) con un sensor
de temperatura del aire y la humedad relativa, durante diciembre de 2014 a febrero de
2018.

Trabajo de laboratorio

Todas las lagartijas colectadas fueron transportadas a la Estacion Cientifica la
Malinche para realizar las pruebas correspondientes. Para las pruebas se utilizaron
Unicamente adultos (2600 msnm: > 44 mm LHC; 3100 msnm: > 39 mm LHC y 4150
msnm: > 39 mm LHC; ver Lemos-Espinal 1998, Jiménez-Cruz 2005): se determind el
Sexo por presencia o ausencia de parches ventrales azul turquesa y escamas poscloacales,
condicion reproductiva (gestante o no gestante por medio de palpacién). Se midio
longitud hocico-cloaca (LHC) y longitud total (LT) (con regla transparente, mm) (Fig.
22 A) y masa corporal (g) con balanza digital (Fig. 22 B). Para determinar el volumen,
cada lagartija fue colocada en una probeta con capacidad de 100 ml con 80 ml de agua.
Las lagartijas fueron sumergidas totalmente en el agua y se midié el volumen del agua
desplazada (cm®) (Fig. 22 C).
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Fig. 22. Medidas de LHC (A), masa (B) y volumen (C). Foto A de Eric Centenero.

Prueba de pérdida y ganancia de temperatura

Se utilizé una adaptacion de la metodologia de Zamora et al. 2014. Se sujeto a
cada lagartija en una placa de corcho usando plastinudos, colocados suavemente
alrededor del cuello y cintura, sujetos firmemente a la placa, pero ligeramente flojos para
no lastimar a la lagartija. Se coloc6 a 25 cm debajo de una lampara de 75 watts. Se
introdujo una termocupla de pequefio calibre en la cloaca conectado a un termémetro de
lectura rapida (Fluke 54 I1) para determinar la temperatura corporal. La prueba inicid
cuando la lagartija alcanzaba una temperatura de 27 °C, la temperatura fue registrada
cada 30 segundos durante toda la prueba (Fig. 23), la ldmpara se apagd cuando la
lagartija alcanzo los 35 °C. En esta prueba se evalu6 a cada lagartija el ritmo de
calentamiento: tiempo en el que incrementa la temperatura corporal en °C/min; transicion
entre lapsos: tiempo a partir del cual se apagd la ldmpara y la temperatura disminuyo por

debajo de los 35 °C; ritmo de enfriamiento: tiempo en el que disminuye la temperatura
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corporal en °C/min y ritmo neto de calentamiento: temperatura asimilada dentro de la
prueba por minuto (°C/min).

Se eligio la lampara como fuente de calor ya que las lagartijas obtienen el calor
ambiental tanto de la tigmotermia como de la heliotermia (Garrick 2008, Diaz de la
Vega-Pérez et al. 2018). Estos intervalos de temperatura se encuentran debajo de la
temperatura critica maxima y encima de la temperatura critica minima y dentro de las
temperaturas preferidas de la especie (Woolrich et al. 2006; Lara y Diaz de la Vega-
Pérez 2013, Diaz de la Vega-Pérez et al. 2018) evitando estrés térmico. Ninguna
lagartija sufri6 dafio, una vez terminadas las pruebas fueron liberadas en el lugar donde

fueron capturadas.

Fig. 23. Prueba de pérdida y ganancia de temperatura

9.5 Andlisis estadistico

Se asumieron los supuestos de normalidad y homogeneidad de varianzas, usando las
pruebas de Kolmogorov-Smirnov y Levene, respectivamente. Se usaron modelos lineales
generalizados (GLM) con efectos de contraste por pares para observar la interaccion de
LHC entre sitios (2600, 3100 y 4150 msnm) y sexo (machos y hembras (no gestantes y

gestantes, ya que se compar0 previamente sin haber diferencias estadisticas)) como
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factores. Se realiz6 un GLM para comparar masa corporal y otro para volumen dentro y
entre sitios (2600, 3100 y 4150 msnm), sexo y condicion reproductiva de hembras
(machos, hembras no gestantes y hembras gestantes) como factores. Cuando los datos
cumplieron los supuestos para las pruebas paramétricas, se compararon con andlisis de
varianza (ANOVA), se analiz6 la pérdida y ganancia de calor, el ritmo de calentamiento,
ritmo de enfriamiento, transicion de lapsos y ritmo neto de calentamiento entre sexos y
condicién reproductiva de hembras (hembras no gestantes y hembras gestantes) dentro
de cada altitud y entre altitudes (2600, 3100 y 4150 msnm) después se realizaron pruebas
pos-hoc para identificar las diferencias entre factores, utilizando el método de Tukey.
Ademads, se realizaron regresiones lineales para observar la relacion entre las variables:
masa Y ritmo de calentamiento, ritmo de enfriamiento y ritmo neto de calentamiento. El
valor de significancia en todas las pruebas estadisticas fue P <0.05. Los analisis
estadistico y los gréaficos se realizaron con SigmaPlot version 11 (Systat Software, San
Jose, CA) y JMP version 13.1.0 (SAS, 2016).

9.6 Resultados

Parametros morfoldgicos

La LHC de hembras no gestantes y hembras gestantes no mostro diferencias
significativas (t = 1.80, gl = 558, P = 0.07) por lo que se procedié a comparar la LHC de
machos y hembras (no gestantes y gestantes) de cada altitud.

La seleccion de modelos de LHC se resume en la tabla 7. Debido al interés de
observar la interaccion de los factores altitud y sexo, se selecciond el primer modelo
estadistico.

Tabla 7. Seleccién de modelos de LHC.

Modelos F P
Altitud*sexo F036=26.46 P <2.2e-16
Altitud F2039=182.4 P=2.468e-11
Sexo F1040=76.77 P <2.2e-16
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La LHC de machos y hembras habitando sitios de altitud baja y media mostraron
diferencias significativas (2600 msnm: x?> = 102.44, gl = 1, P < 0.001; 3100 msnm: x? =
39.30, gl =1, P < 0.001), sin embargo, no hubo diferencias entre machos y hembras de
la altitud mayor (4150 msnm: x? = 7.12, gl = 1, P = 0.07). Ademas, los machos de las
tres altitudes fueron diferentes entre los ellos (x* = 296.27, gl = 2, P < 0.001), en cuanto
a las hembras de la altitud baja y media, fueron significativamente de mayor tamafio que
hembras de la mayor altitud (x*= 188.56, gl = 2, P < 0.001) (Tabla 8) (Fig. 24).

Tabla 8. Longitud hocico-cloaca (LHC), masa y volumen en Sceloporus grammicus de
machos, hembras y hembras gestantes de los tres sitios de estudio. Se muestra la media +
desviacion estandar y tamafio de muestra (n). Las letras en superindice muestran las
diferencias estadisticas de cada parametro de sexo y condicion reproductiva entre sitios.

Variables/Sitios 2600 msnm 3100 msnm 4150 msnm

Longitud Hocico-Cloaca (LHC; mm)

Machos 64+7.6 (186)" 6248.8 (79)B  51+4.5(148)C
Hembras 5845.9 (226) " 5626.9 (161) " 49+4.2 (173) B
Masa (g)

Machos 8.3+2.7 (186) " 7.83.0 (79)A 4.0+ 1.1 (148) B
Hembras 5.7+2.0 (195)” 5.3+2.2(88)" 3.6+1.1 (140) B
Hembras gestantes 6.8£1.8 (31)" 6.8+2.2(73)* 3.9+0.7(33) B

Volumen (cm®)

Machos 9+3.0 (87)A  7#3.4(29)"  4+1.1(56)B
Hembras 622.0 (85)" 416 (23)"®  3:03(42)B
Hembras gestantes 7+1.6 (21) A 7425 (38) A 4+0.7 (28) B
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Fig. 24. Longitud Hocico-Cloaca (LHC) de machos (M), hembras no gestantes (H) por
altitud, los puntos representan la media y las barras la desviacion estandar. Los tamafios
de muestra (n) se observan en la tabla 8. Las letras denotan la diferencia estadistica entre
Sexos por sitio.

La seleccion de modelos de masa se resume en la tabla 9. Debido al interés de observar

la interaccion de los factores altitud y sexo, se selecciond el primer modelo estadistico.

Tabla 9. Seleccién de modelos de masa.

Modelos F P
Altitud*sexo Fpe41)=119.1 P <2.2e-16
Altitud  Fpo=182.4 P < 2.2e-16
Sexo F1040=76.77 P <2.2e-16

En la masa corporal dentro de cada altitud, las hembras no gestantes y hembras gestantes
no mostraron diferencias; solo los machos presentaron significativamente mayor masa en
el sitio de menor altitud (2600 msnm: x*> = 64.94, gl = 2, P < 0.001). En el sitio de altitud
media, machos, hembras no gestantes y hembras gestantes fueron diferentes entre ellos
(3100 msmn: x2=38.96, gl = 2, P < 0.001). Sin embargo, machos, hembras no gestantes
y hembras gestantes del sitio de mayor altitud no mostraron diferencias significativas

(4150 msnm: x*>=0.939, gl = 2, P = 0.33). No se encontraron diferencias en masa entre
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lagartijas de sitios de altitud baja y media por sexo y condicion reproductiva, solo las
lagartijas del sitio de mayor altitud presentaron menor masa corporal; machos (x? =
301.23, gl = 2, P < 0.001), hembras no gestantes (x* = 76.60, gl = 2, P < 0.001) y
hembras gestantes (x*= 47.45, gl = 2, P < 0.001) (Tabla 8) (Fig. 25).
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Fig. 25. Masa de machos (M), hembras no gestantes (H) y hembras gestantes (G) por
altitud, los puntos representan la media y las barras la desviacion estandar. Los tamafios
de muestra (n) se observan en la tabla 8. Las letras denotan la diferencia estadistica entre
sexo y condicidn por sitio.

La seleccion de modelos de volumen se resume en la tabla 10. Debido al interés de
observar la interaccion de los factores altitud y sexo, se selecciond el primer modelo
estadistico.

Tabla 10. Seleccién de modelos de volumen.

Modelos F P
Altitud*sexo Fga00=38.29 P <2.2e-16
Altitud  F06=80.42 P < 2.2e-16
Sexo F.406=21.75 P =1.059¢-09
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Respecto al volumen, dentro de cada altitud, solo hubo diferencias entre machos y
hembras no gestantes del sitio de baja altitud, hembras gestantes no mostraron
diferencias (2600 msnm: x? = 32.10, gl = 2, P < 0.001). En el sitio de altitud media
hembras no gestantes mostraron ser diferentes de machos y hembras gestantes (3100
msnm: x* = 29.20, gl = 2, P < 0.001), sin haber diferencia en estos Gltimos (x*=0.11, gl
=1, P =0.73). En el sitio de mayor altitud no hubo diferencias entre sexo y condicion
reproductiva de hembras (4150 msnm: x* = 3.72, gl = 2, P = 0.053). En cuanto a la
comparacion entre altitudes por sexo y condicién reproductiva de hembras, machos del
sitio de mayor altitud presentaron menor volumen que machos de altitudes baja y media,
sin haber diferencias en estas Gltimos (x*> = 108.26, gl = 2, P < 0.001), patr6n similar en
la comparacion de hembras gestantes por altitudes (x*> = 31.99, gl = 2, P < 0.001), solo
hembras no gestantes de altitudes bajas y altas fueron diferentes (x*=19.24, gl =2, P <
0.001) (Tabla 8) (Fig. 26).
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Fig. 26. Volumen de machos (M), hembras no gestantes (H) y hembras gestantes (G) por
altitud, los puntos representan la media y las barras la desviacion estandar. Los tamafios
de muestra (n) se observan en la tabla 8. Las letras denotan la diferencia estadistica.
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Pérdida y ganancia de temperatura

En la comparacion general de la prueba de pérdida y ganancia solo lagartijas de los sitios
de baja y mayor altitud fueron estadisticamente diferentes entre ellos (F 60y = 3.28, P =
0.04). Respecto a la comparacion entre la ganancia de temperatura de las lagartijas entre
altitudes, solo lagartijas de mayor altitud mostraron ser diferentes (F 102) = 540.64 P <
0.001). En la comparacion de pérdida de temperatura de lagartijas entre altitudes, solo
lagartija del sitio de menor altitud mostro ser diferente del sitio medio y alto (H=54.99,
gl=2, P<0.001).
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Fig. 27. Cambios en la temperatura corporal durante la prueba de ganancia y pérdida de
temperatura por altitud.
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Ritmo de calentamiento

En la comparacion entre sexos y condicion reproductiva de hembras por altitud, hembras
gestantes mostraron ser diferentes de machos de la altitud baja (2600 msnm: F( 35 =
7.95, P = 0.002), en la altitud media, hembras gestantes mostraron ser diferentes de
machos y hembras no gestantes sin haber diferencias en estos ultimos (3100 msnm: F, s
=9.14, P <0.001), en el sitio de mayor altitud no se mostraron diferencias entre sexo y
condicion reproductiva de hembras (4150 msnm: Fp 32 = 2.40, P = 0.10) (Tabla 11). En
cuanto a la comparacion entre altitudes, solo el sitio de mayor altitud mostr6 diferencias
significativas (F,102) = 540.64, P < 0.001).

Tabla 11. Ritmos de calentamiento, enfriamiento, transicion de lapsos y ritmo neto de
calentamiento de machos y hembras de los tres sitios de estudio. Se muestra °C/min y

tamafio de muestra (n)

Variables/Sitios 2600 msnm 3100 msnm 4150 msnm
Ritmos de calentamiento (°C/min)

Machos 3.1+0.3 (10) 3.2+0.3 (10) 5.8+0.3 (10)
Hembras 3.4+0.3 (10) 3.4+0.3 (10) 5.7+0.3 (10)
Hembras gestantes 3.6+0.3 (15) 3.7+£0.3 (15) 5.9+0.3 (15)
Transicién de lapsos (min)

Machos 2.1+0.1 (10)  1.9+0.3(10)  1.1%+0.1 (10)
Hembras 2.0+0.0 (10)  1.6+0.4 (10)  1.0+0.1 (10)
Hembras gestantes 2.1+0.2 (15) 2.1+0.2 (15) 1.3+0.1 (15)
Ritmos de enfriamiento (°C/min)

Machos 0.740.1 (10)  1.0¢0.1 (10)  1.1%0.1 (10)
Hembras 0.940.1 (10)  1.2¢0.2 (10)  1.30.1 (10)
Hembras gestantes 0.6+0.1 (15) 0.9+0.1 (15) 0.9+£0.04 (15)
Ritmo neto de calentamiento (°C/min)

Machos 24+0.2 (10)  2.2+0.3(10)  4.740.3 (10)
Hembras 2.5+0.3(10) 2.240.3(10)  4.3%0.3 (10)
Hembras gestantes 3.0£0.4 (15) 2.91£0.3 (15) 5.0£0.3 (15)
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Se encontrd relacion entre masa y ritmo de calentamiento a nivel de especie (efecto
lineal: r = 0.77, P < 0.001) (Fig. 28). Sin embargo, en el analisis por altitud, solo el sitio
de baja altitud mostré relacién significativa entre masa y ritmo de calentamiento (2600
msnm: r = 0.49, P = 0.002; 3100 msnm: r= 0.26, P = 0.12; 4150 msnm: r = 0.31, P =
0.06)

® 2600

Ritmo de transferencia de calor (°C/min)

Fig. 28. Regresion lineal de ritmo de calentamiento y enfriamiento, sobre masa corporal,
de los tres sitios de estudio.
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Transicion de lapsos

En la comparacion entre sexos y condicion reproductiva de hembras por altitud, no se
encontraron diferencias en sexo y condicion reproductiva en el sitio de baja altitud (2600
msnm: H = 5.01, gl = 2, P = 0.08), en el sitio de altitud media solo hembras gestantes y
hembras no gestantes mostraron ser diferentes (3100 msnm: F( 3, = 12.35, P < 0.001),
en cuanto al sitio de mayor altitud, hembras gestantes mostraron ser diferentes de
machos y hembras no gestantes, sin haber diferencias en estos ultimos (4150 msnm: H =
17.42, P < 0.001) (Tabla 11). Respecto a la comparacion entre altitudes, el sitio de
mayor altitud mostré ser diferente, presentando menor transicion entre lapsos (H =
72.47, gl =2 P <0.001) (Fig. 29).
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Fig. 29. Transicion entre lapsos por altitud. Los puntos representan la media y las barras
la desviacién estandar. Los tamafios de muestra (n) se observan en la tabla 11. Las letras
denotan la diferencia estadistica.
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Ritmo de enfriamiento

El ritmo de enfriamiento entre sexos y condicion reproductiva de hembras por altitud,
machos, hembras no gestantes y hembras gestantes mostraron diferencias entre ellos en
las tres altitudes (2600 msnm: Fp 32 = 43.11, P < 0.001; 3100 msnm: Fp 3= 21.51, P <
0.001; 4150 msnm: F( 32 = 64.77, P < 0.001) (Tabla 11). En la comparacion de ritmos
entre altitudes, solo el sitio de menor altitud mostro ser diferente del sitio medio y alto
(H=54.99, gl = 2, P < 0.001). Se encontré relacion a nivel de especie entre el ritmo de
enfriamiento y masa corporal (efecto lineal: r = 0.55, P <0.001) (Fig. 28). En el analisis
por altitud, el sitio de altitud media mostrd relacion entre ritmo de enfriamiento y masa
(3100 msnm: r = 0.37, P = 0.02), los sitios de altitud baja y alta no mostraron relacion
entre estas variables (2600 msnm: r = 0.14, P = 0.39; 4150 msnm: r = 0.17, P = 0.31,

respectivamente).

Ritmo neto de calentamiento

El ritmo neto de calentamiento se estimd restando el ritmo de enfriamiento al ritmo de
calentamiento. Se encontraron diferencias entre sexos y condicion reproductiva de
hembras, hembras gestantes mostraron ser diferentes de machos y hembras no gestantes,
sin diferencias en estos Gltimos en las tres altitudes (2600 msnm: F(3, = 12.72, P <
0.001; 3100 msnm: F32 = 20.33, P < 0.001; 4150 msnm: F( 3 = 15.79, P < 0.001).
Respecto a la comparacién entre altitudes, el ritmo neto del sitio de mayor altitud mostré
ser diferente (F(,102) = 298.36, P < 0.001) (Fig. 30).
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Fig. 30. Ritmo neto de calentamiento por altitud. Los puntos representan la media y las
barras la desviacion estandar. Los tamafos de muestra (n) se observan en la tabla 11. Las
letras denotan la diferencia estadistica.

Se encontrd una relacion entre la ganancia neta de calentamiento y la masa a nivel de
especie (efecto lineal: r = 0.70, P < 0.001) (Fig. 31), En el analisis por altitud se
encontrd relacion entre estas variables dentro del sitio de baja altitud (2600 msnm: r =
0.39, P =0.02), en los sitios altitud media y alta no se mostré esta relacién (3100 msnm:
r =0.05, P = 0.74; 4150 msnm: r = 0.32, P = 0.05, respectivamente).

67



® 2600
wYVY Vv O 3100

Ritmo neto de calentamiento (°C/min)

Masa (g)

Fig. 31. Relacion lineal entre ritmo neto de calentamiento y masa. Los puntos negros,
circulos y triangulos denotan la poblacion y la linea la pendiente de regresion. Los
tamafios de muestra (n) se observan en la tabla 11.

9.7 Discusion

La regla de Bergmann explica una tendencia de los animales endotermos a presentar mayores
tallas corporales asociadas a bajas temperaturas ambientales con el fin de conservar calor por
mas tiempo (Ashton 2002a, Millien et al. 2006, Ramirez et al. 2008). Sin embargo, en
animales ectotermos, esta regla es controversial, ya que algunas especies siguen esta
regla con el mismo patron de un animal endotermo (Carothers et al. 1997, Arnett y
Gotelli 2003, Ashton y Feldman 2003, Angilletta et al. 2004, Zamora et al. 2014), otras
especies no siguen esta regla (Adams y Church 2008) y algunas la siguen de manera
inversa (Ashton y Feldman 2003, Adams y Church 2008). Los resultados indican que se

presenta un patrén inverso en esta regla ecogréfica, a través de un gradiente altitudinal
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de los 2600 a 4150 msnm. Sceloporus grammicus mostré un tamafio corporal menor
conforme se encuentra en altitudes mayores, relacionado a la disminucién de la
temperatura ambiental.

Ademds de presentarse una menor LHC conforme aumenta la altitud, dentro de
los sitios de baja y media altitud, los machos presentaron mayor LHC a diferencia de las
hembras, lo cual indica que se presenta dimorfismo sexual, al igual que en otras especies
de lagartijas (Cox et al. 2007). En cuanto a la masa, encontramos que esta disminuye
conforme aumenta la altitud, esta es una de las variables relacionada con la regla de
Bergmann (Zamora et al. 2014). Ademas se observd que las hembras gestantes presentan
ligeramente mayor masa a diferencia de hembras no gestantes en las tres altitudes, sin
embargo, solo lagartijas del sitio de altitud media presentaron una diferencia
estadisticamente significativa. Patron similar observado en los resultados de medicion de
volumen, esta variable se evalu6 ya que la hipotesis de conservacion de calor, indica que
el calor disipado en animales se relaciona con la superficie de volumen expuesto al
ambiente (Blackburn et al. 1999), cuerpos mas pequefios tienen mayor superficie de
contacto en relacion a su volumen (Planinsic y VVollmer 2008). Se observo que conforme
aumenta la altitud las lagartijas presentan menor volumen.

Ademas se observd una relacion de la masa con el ritmo de calentamiento,
lagartijas de menor masa obtienen calor en menor tiempo, principalmente las del sitio de
mayor altitud, lagartijas del sitio medio y bajo no presentaron diferencias significativas,
esto puede estar asociado a que esta especie de lagartija es eficiente termorregulador,
aprovechando las fuentes de calor externas (Zamora et al. 2013), lo cual indica que a
pesar de que la especie habite sitios con diferente calidad térmica, estos tienden a ser
termorreguladores activos (Diaz de la Vega-Pérez et al. 2018). De igual manera se
obtuvieron diferencias en la condicion reproductiva, hembras gestantes tienden a asimilar
calor en un periodo corto, a diferencia de hembras no gestantes y machos. Esto puede
relacionarse a que las hembras gestantes tiendan a asimilar el recurso térmico de manera
mas eficiente (Lourdais et al. 2013), siendo una estrategia bioldgica que les ayuda a

termorregular en menor tiempo evitando mayor exposicion a posibles depredadores.

69



En cuanto a la transicion entre lapsos, se observo diferencia entre condicién
reproductiva de hembras en las tres altitudes, siendo las hembras gestantes las que
mantienen calor por mas tiempo, relacionado a la masa corporal, ya que las hembras
gestantes presentaron mayor masa a diferencia de la hembras no gestantes. Respecto a la
comparacion entre altitudes, los tres sitios mostraron ser diferentes entre ellos, conforme
las lagartijas se encuentran a mayores altitudes presentan menor transicion entre lapsos y
menor masa, lo cual es un mecanismo que les facilita la disipacion de calor (Carothers et
al. 1997, Planinsic y Vollmer 2008). En el ritmo de enfriamiento, se presenta una
diferencia entre sexos, por la diferencia de masa entre ellos antes mencionada, siendo las
hembras gestantes las que tienden a disipar el calor lentamente, a diferencia de los
machos y hembras no gestantes. Ademas se observo que este ritmo aumenta conforme se
presenta menor masa, siendo las lagartijas del sitio de mayor altitud las que disipan el
calor mas rapido. En este sentido, es importante tomar en cuenta la relacion del volumen,
ya que conforme aumenta la altitud el volumen de las lagartijas disminuye, presentando
mayor superficie-contacto, lo cual facilita la perdida de calor (Planinsic y Vollmer 2008).
En cuanto al ritmo neto de calentamiento, hembras gestantes presentaron mayor ritmo
neto de calentamiento, indicando que tienden a asimilar calor de manera mas eficiente
(Lourdais et al. 2013), ademas se observo que este ritmo incrementa en funcion a la
altitud, relacionado a la masa corporal.

Estos resultados indican que lagartijas de mayor masa, habitando altitudes bajas,
mantienen calor por mas tiempo, cumpliéndose asi, la regla de Bergmann inversa
(Ashton y Feldman 2003). Es importante tomar en cuenta que, ademas de la temperatura
ambiental, pueden influir otros factores en las diferencias de LHC y masa, como la
disponibilidad de alimento (Yom-Tov y Geffen 2006), habito alimenticio (Ochocinska y
Taylor 2003), depredacion (De Barros et al. 2010), entre otros. Cabe mencionar que
presentar una menor talla corporal en ambientes frios, puede ser una ventaja en la
asimilacion rapida de temperatura (Ferrer et al. 2013). Ademas de ser esta una estrategia
que le permite a Sceloporus grammicus habitar ambientes con bajas temperaturas, se ha

observado una estrategia conductual, en la que las lagartijas tienden a agruparse, con el
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fin de mantener calor corporal (Elfstrom y Zucker 1999). Caracteristica observada en

otras especies de reptiles (Myres y Eells 1968, Aleksiuk 1977).

9.8 Conclusiones

Las lagartijas Sceloporus grammicus que habitan un sistema de alta montafia, presentaron
tallas corporales menores conforme se encontraban habitando a una mayor elevacion.

Se observd una influencia de la masa en las tasas de ganancia y pérdida de calor en las
lagartijas S. grammicus, lo cual es una estrategia morfoldgica que le permite habitar sitios
con bajas temperaturas

S. grammicus no sigue la regla de Bergmann al igual que los endotermos, ya que en
funcion a la altitud, se presentan menores tallas corporales y la asimilacion de calor
aumenta en lagartijas de mayores altitudes.

Esta caracteristica adaptativa le ha permitido habitar diferentes ambientes, asi como
altitudes y latitudes, siendo una especie con amplia distribucion geografica.

Es importante evaluar el impacto de la temperatura ambiental en el tamafo corporal,
donde los cuerpos méas pequefios podrian alcanzar temperaturas Optimas en periodos
cortos, afectando potencialmente otros rasgos del ciclo de vida y favoreciendo la

adaptacion local.
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10. Discusion general

Las condiciones abidticas a las cuales estan expuestas los animales influyen de manera
directa en su fisiologia. Animales de una misma especie que presentan amplia distribucion
geografica muestran una variacién en aspectos termorreguladores, hematoldgicos y
morfométricos, como Sceloporus grammicus, una especie de reptil que habita diferentes
ambientes, entre ellos, sistemas montafiosos. Las temperaturas ambientales de estos sitios
influyen directamente en la temperatura corporal de animales ectotermos, ya que
dependen directamente de las fuentes de calor externas, sin embargo, esta especie
presenta requerimientos térmicos conservados, siendo un atributo fisiolégico que le
permite desarrollar sus funciones bioldgicas de manera 6ptima y presentar una amplia
distribucion geogréafica. Ademas S. grammicus presenta parametros de termorregulacion
similares a resultados previamente registrados en esta misma especie por Woolrich et al.
2006 y Lemos y Ballinger 1995a. Sin embargo, cabe mencionar que en dichos trabajos
no se evaluaron indices de termorregulacion, conocer los indices de eficiencia de
termorregulacion complementa la informacion previa, y ofrecen un panorama amplio de
la ecoldgica térmica de esta especie.

Ademas de bajas temperaturas, los sistemas montafiosos presentan una disminucion en la
presion parcial de oxigeno conforme aumenta la altitud, por lo cual, las lagartijas deben
compensar la hipoxia a la cual estan expuestas, mediante adaptaciones hematologicas que
les permitan habitar estos sitios. A pesar de que algunas especies de lagartijas no
presentan ninguna respuesta a esta caracteristica ambiental (Ruiz et al. 1993), otras
presentan un incremento lineal en ciertos pardmetros, como Sceloporus torguatus
(Gonzélez et al. 2015). Sin embargo, en la especie S. grammicus las diferencias
encontradas en los pardmetros presentan un patron no lineal, lo que sugiere que se
pueden presentar diferencias en las respuestas fisioldgicas entre especies de un mismo
género.

En cuanto al aspecto morfométrico, la variacion en las tallas corporales determina
diferentes funciones bioldgicas, como la capacidad de termorregulacién. A pesar de la

controversia de esclarecer si la Regla de Bergmann aplica o no en animales ectotermos,
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es importante complementar la informacion actual, ya que podria tratarse de un atributo
exclusivo de una especie y no de un grupo de organismos, como los animales
ectotermos. Ya que dentro de este grupo algunas especies de tortugas (Ashton y
Feldman 2003), lagartijas (Angilletta et al. 2004, Zamora et al. 2014) e insectos (Ashton
2002b, Arnett y Gotelli 2003, Ramirez-Delgado et al. 2016) siguen esta regla de manera
similar a los endotermos, mientras que otras especies de animales ectotermos como
lagartijas, serpientes y anfibios (Ashton y Feldman 2003, Adams y Church 2008)
presentan un patron inverso a la regla de Bergmann, como la especie S. grammicus,
siendo este un atributo clave que le permite termorregular de manera ptima, ya que un
menor tamafio corporal, le permite asimilar o perder de manera eficiente el calor en sitios
con bajas temperaturas.

Esta especie de lagartija ha logrado adaptarse a diferentes ambientes, entre ellos los
sistemas de alta montafia, por lo cual presenta Optimas respuestas fisiologicas a estos
sitios de elevada altitud, lo cual la hace un generalista ecologico exitoso, permitiéndole

presentar una amplia distribucion geografica.
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11. Conclusiones generales

Los sistemas montafiosos presentan menor calidad térmica en funcion de la altitud,
por tal motivo, Sceloporus grammicus muestra Optimas respuestas
termorreguladoras, en diferentes ambientes generados por un sistema montafioso,
con intervalos térmicos y temperaturas criticas similares, lo cual indica que esta
especie presenta atributos fisioldégicos conservados.

Respecto a la condicion reproductiva, los requerimientos térmicos de las hembras
gestantes son conservados sin importar el sitio donde se encuentran habitando, lo
cual indica que es una caracteristica que le permite preservar la especie y ser un
generalista ecolégico.

Las respuestas hematoldgicas generadas por la hipoxia de un sistema montafioso
varian dependiendo la altitud a la que se encuentran habitando las lagartijas S.
grammicus, sin haber diferencias entre sexo o temporada del afio.

Los parametros hematologicos varian en diferentes patrones, lo cual indica que las
lagartijas S. grammicus presentan gran variedad de estrategias fisioldgicas para
hacer frente a la hipoxia a cual estan expuestas, habitando sitios con factores
abioticos restrictivos.

Las tallas corporales determinan diferentes funciones bioldgicas, una de ellas es la
capacidad termorreguladora, un animal ectotermo como S. grammicus depende de
estrategias morfoldgicas para asimilar calor ambiental.

Una lagartija S. grammicus de talla pequefia en ambientes frios, puede asimilar el
calor en periodos de tiempo menores que una lagartija de talla mayor. Sin embargo,
podria ser una desventaja debido a que puede perder calor de forma rapida. Por lo
tanto, las estrategias conductuales de agrupamiento podrian jugar un papel clave

para conservar este calor.
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13. Anexos

13.1 Apéndice A. Términos de ecologia térmica.

Tc: temperatura corporal en campo medida por cloaca.

Ta: temperatura del aire medida a 2 cm por encima del sitio de la percha.

Ts: temperatura del sustrato del sitio de la percha.

Requerimientos térmicos: temperaturas corporales obtenidas en un gradiente térmico en
condiciones controladas, expresadas como Tsel y Tset.

Tsel: temperatura seleccionada, también llamada temperatura preferida (Tp) es el
promedio de la temperatura corporal seleccionada.

Tset: intervalos de temperatura seleccionada o puntos de ajuste, generalmente medidos
por los limites del 50% central de la distribucion de Tsel; Tset inferior (Tsetys) y Tset
superior (Tsets).

To: temperaturas operativas, es el equilibrio de las temperaturas corporales que los
animales experimentarian en ausencia de un comportamiento termorregulador,
comunmente medido por la temperatura de un modelo biofisico calibrado previamente y
colocado en el habitat del organismo.

db: precision de temperatura corporal, medida como la media de valores absolutos de las
desviaciones de las temperaturas corporales de campo del rango de temperatura corporal
preferido (Hertz y cols, 1993).

de: calidad térmica del habitat, medida como la media de valores absolutos de las
desviaciones de las temperaturas ambientales operativas del rango de temperatura
corporal preferido (Hertz y cols, 1993).

E: indice de eficiencia de termorregulacion de Hertz y cols. (1993).

db — de: indice de eficiencia de termorregulacién de Blouin-Demers y Weatherhead
(2001).

TCmin: temperatura critica minima tolerada por una lagartija, donde se pierde una

respuesta de locomocion.
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TCméx: temperatura critica méaxima tolerada por una lagartija, donde se pierde una

respuesta de locomocion.

indices de eficiencia de termorregulacion

Para calcular db usamos la ecuacion: db = Tset,s-Tc cuando Tc < Tset, cuando Tc > Tset,
entonces db se calcul6 como: db = Tc-Tsetss.

Para calcular de usamos la ecuacion: de = Tset,s-To cuando To < Tset, cuando To > Tset,
entonces de se calculé como: de = Tc-Tsetys.

Cuando los valores de Tc o To estaban en el rango del 50% del intervalo central Tset, se
considerd db y de igual a cero. Calculamos la media de cada sitio de estudio para obtener
db y de. Los valores de db y de igual o cercano a cero indican que los entornos son
térmicamente ideales, mientras que los valores més altos indican baja precision y calidad
térmica.

El indice de eficiencia de termorregulacion de Hertz y cols. (1993) se calcul6 usando la
ecuacion E = 1- (db / de). Un valor igual o cercano a 1 representa termorregulacion
activa, un valor igual o cercano a 0 representa termoconformidad y un valor negativo
indica la evasion de habitats térmicamente favorables.

El indice de eficiencia de termorregulacion de Blouin-Demers y Weatherhead (2001) se
calcul6 como de - db. Un valor positivo representa termorregulacion activa, un valor de
0 representa termoconformidad y un valor negativo indica la evasion de habitats

térmicamente favorables.
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