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Resumen

Los ectotermos pueden ser especialmente sensibles al aumento de temperatura ambiental
ligado al cambio climatico, ya que su temperatura corporal puede verse notablemente
afectada. A nivel fisioldgico, este fendmeno puede impactar sobre las tasas metabdlicas y
verse reflejado en niveles mas altos de organizacion influenciando los patrones
reproductivos. Sin embargo, aun se desconoce cémo los incrementos de temperatura
asociados al calentamiento global pueden afectar la inversion energética en caracteres
ligados a patrones de seleccion sexual. La hipotesis de este trabajo sostiene que las
variaciones en el ambiente térmico podrian influir sobre la condicion corporal en machos de
Tropidurus spinulosus y en consecuencia que se modifique la inversion de los recursos
energeéticos en caracteres pre y poscopulatorios, manifestdndose en cambios fenotipicos y de
la morfologia espermatica, y en la relacion entre ellos. Se empled un disefio experimental de
“sustitucion tiempo-por-espacio” considerando dos poblaciones de diferentes habitats
térmicos, uno de los cuales refleja el aumento de 4°C proyectado por el escenario SSP5-8.5
del IPCC. Los individuos del habitat de mayor temperatura presentaron mayor condicion
corporal, menor coloracion y espermatozoides de cabezas mas pequefias. Estos resultados
sugieren que el incremento de temperatura ambiental puede influir sobre las estrategias pre

y poscopulatorias modificando los patrones de seleccion sexual.

Palabras claves: incremento de temperatura, caracteres pre y poscopulatorios, cromatismo,

morfologia espermética, seleccion sexual, estrategias reproductivas, ectotermo



Abstract

Ectotherms may be especially sensitive to the increased environmental temperatures linked
to climate change, as their body temperature may be affected. At a physiological level, this
phenomenon can impact on the metabolic rates and its effect may propagate to higher levels
of organization, ultimately influencing reproductive patterns. However, it is still unknown
how increasing temperatures associated with global warming can affect energy investment
in traits linked to sexual selection patterns. The hypothesis of this work establishes that
variations in the thermal environment could lead to a modification of the body condition in
Tropidurus spinulosus males and, consequently, modify the investment of energy resources
in pre and post-copulatory traits, impacting on phenotype and sperm morphology, and the
relationship between them. A “time-for-space substitution” experimental design was
employed considering two populations from different thermal habitats, one of which reflects
the 4°C increase projected by the IPCC SSP5-8.5 scenario. Individuals from the higher
temperature habitat had higher body condition, lower coloration, and sperm with shorter
heads. These results suggest that increasing environmental temperature can influence pre

and postcopulatory strategies by modifying sexual selection patterns.

Keywords: increasing temperatures, pre and postcopulatory traits, chromatism, sperm
morphology, sexual selection, reproductive strategies, ectotherms



Introduccion

El cambio climéatico conduce al incremento de la temperatura ambiental a un ritmo sin
precedentes (Intergovernmental Panel on Climate Change IPCC, 2022). La temperatura
media de la superficie de la Tierra ha aumentado 1,1 °C entre 1901 y 2018, y el escenario
mas probable segun el IPCC (2022) estima un potencial aumento de alrededor de 4,8 °C
para 2100. En este contexto, estudiar las posibles respuestas de los organismos frente a
variaciones de la temperatura ambiental se ha convertido en un foco importante para
diversos campos de la biologia. Caracterizar la sensibilidad de parametros biologicos, y en
particular aquellos ligados a la reproduccidn, contribuird a comprender la vulnerabilidad de

las especies ante este cambio ambiental (Singh et. al., 2020; Sullivan et. al., 2022).

En particular, los ectotermos pueden ser especialmente sensibles al aumento de temperatura
debido a que estos organismos utilizan el entorno térmico para termoregular, es decir, para
mantener su temperatura corporal en un rango preferido (Angilletta 2009; Huey et al., 2009).
En un gradiente térmico sin restricciones, los individuos seleccionan ciertos sitios que les
permiten alcanzar temperaturas corporales adecuadas que conforman el rango preferido
(Tset) (Sagonas et al., 2013; Taylor et al., 2021). A una temperatura ambiental adecuada, el
metabolismo funciona a niveles normales y los organismos tienen mejor rendimiento
fisiologico (Plasman et al., 2015; Angilletta, 2009). Ante un incremento de temperatura
ambiental, la temperatura corporal puede verse notablemente afectada en los ectotermos con
consecuencias en los procesos fisiologicos (Angilletta, 2009). Esto se debe a que al aumentar
la temperatura corporal aumenta la energia cinética de las reacciones bioquimicas lo cual
provoca un incremento en las tasas metabdlicas impactando en los procesos bioldgicos a
nivel celular (Brown et al., 2004; Dillon et al.,, 2010; Telemeco et al., 2017). El
mantenimiento del metabolismo es costoso; la energia invertida en el mismo supone mas del
80% del gasto energético anual en los animales (Angilletta, 2001). Frente al aumento de la
temperatura corporal de manera sostenida, la tasa metabdlica aumenta exponencialmente
(Brown et al. 2004), y en consecuencia los costos energéticos lo cual podria conducir al

consumo de las reservas (Lourdais et al. 2013; Plasman et al., 2020).

En lagartos, los lipidos almacenados se correlacionan con las reservas energéticas generales
del organismo, por lo tanto el consumo de reservas energéticas podria conducir a menor
masa corporal o robustez en los individuos (Derickson 1976). En consecuencia el efecto del

aumento de la temperatura no sélo impacta en la modificacion del metabolismo sino que



podria extenderse a niveles superiores de organizacion, tales como estructuras morfologicas
o0 incluso el comportamiento de los organismos (Brown et al., 2004; Angilletta, 2009),
afectando en ultima instancia su performance reproductiva (Angilletta et al. 2002; Huey et
al., 2003, 2012; Sullivan et. al., 2022). Por lo tanto, la temperatura ambiental podria
influenciar los patrones reproductivos, ya que los mecanismos fisioldgicos subyacentes son
sensibles a cambios térmicos (Angilletta et al. 2002; Taylor et al., 2021; Wang y Gunderson,
2022).

La condicion corporal es un término utilizado para caracterizar la calidad de un individuo,
ya que se relaciona con la cantidad de reservas energéticas o grasa corporal del animal (Sion
et al., 2021) por lo tanto se ha considerado que es un predictor confiable y esta fuertemente
asociado con el potencial reproductivo de los individuos en muchos taxones dentro de
Squamata (Cardozo et al., 2015). En lagartos, los lipidos se almacenan principalmente en los
cuerpos grasos abdominales y en la seccion proximal de la cola (Aguilar-Kirigin & Naya,
2013; Paz, 2019), por lo tanto rasgos como el perimetro abdominal y la robustez de la base
de la cola pueden sefalizar la cantidad de reservas energéticas potencialmente utilizables en
la basqueda de pareja, copulas y desarrollo de rasgos reproductivos (Cardozo et al., 2015;
Lépez Juri et al., 2020). Por ejemplo, en Tropidurus spinulosus Lopez Juri et al. (2020)
encontraron que la robustez corporal estaba relacionada con rasgos reproductivos en ambos
sexos, Yy en otras especies del género observaron que la acumulacion de energia en cuerpos
grasos tendria un papel importante en la maduracién de génadas y posterior mantenimiento
de la actividad reproductiva de machos y hembras (Ribeiro et al., 2012). En particular para
machos, resultados de Paz et al. (2019) indicaron que en Liolaemus koslowskyi las reservas
de grasa se utilizan principalmente para reproduccion, ya que el contenido de grasa varia en
forma inversa a los patrones estacionales del volumen testicular. Por lo tanto, la condicion

corporal puede modelar diversos caracteres reproductivos.

Los patrones reproductivos son en parte producto de la seleccion sexual, antes y después de
la cépula. La seleccion sexual ha sido definida como cualquier seleccion que surja de las
diferencias de aptitud asociadas con el éxito no aleatorio en la competencia por el acceso a
los gametos para la fertilizacién (Shuker y Kvarnemo, 2021). Esto puede ocurrir a través de
mecanismos de competencia intrasexual por acceso a los recursos ambientales y eleccion de
pareja, a nivel pre y postcopulatorio (Andersson, 1994; Birkhead y Pizzari, 2002; Firman et
al., 2017). Estos mecanismos son los que estan detras de la evolucion morfologica, del

dimorfismo sexual, de los despliegues comportamentales y de los ornamentos entre otros



caracteres; asi como la evolucion de los sistemas de apareamiento y los patrones de inversion
a nivel gamético en ambos sexos (Emlen y Oring, 1977; Cox y Kahrl, 2014; Anderson y
Dixson, 2009). Por lo tanto, dilucidar la importancia de los procesos pre y poscopulatorios
es vital para comprender la dinamica de las estrategias reproductivas (Uller et al., 2013). Sin
embargo, ain se desconoce como los incrementos de temperatura asociados al calentamiento
global pueden afectar la inversion energética en caracteres ligados a patrones de seleccion

sexual.

A nivel precopulatorio, las sefiales visuales pueden involucrar rasgos morfoldgicos y
patrones de coloracion, entre otros. Estos rasgos tienen cierto grado de plasticidad fenotipica
frente a factores ambientales (Lépez Juri 2020; Rossi, 2022), y al ser energéticamente
costosas de desarrollar y mantener (Bajer et al., 2012; Mészaros et al., 2017), se podria
esperar que diferencias térmicas en el ambiente modelen estos caracteres. Los caracteres
precopulatorios suelen transmitir informacion sobre el estado, capacidades, calidad o
condicion reproductiva de individuo (Bajer et al., 2012; Plasman et al., 2015), actuando
como sefiales honestas en la comunicacidn intrasexual o intersexual (Malo et al., 2005; Rossi
et al., 2022). Por ejemplo, en especies del género Tupinambis los machos sexualmente
activos presentan mayor ancho de cabeza debido al desarrollo del musculo pterigoideo, y
este rasgo se correlaciona con la masa testicular (Naretto et al., 2014). Tales caracteres
reflejan estrategias reproductivas (Dial et al., 2008), ya que el desarrollo mandibular es
fundamental en interacciones inter e intrasexuales (Naretto et al., 2014), y una mayor masa
testicular puede estar asociada con un mayor potencial reproductivo (Tourmente et al. 2009).

Al igual que los caracteres morfoldgicos, el color participa en la comunicacién
intraespecifica y funciona como una sefial visual que transmite informacion a los congéneres
(Cote et al., 2010; Langkilde y Boronow, 2010; Hamilton et al., 2013; Rossi et al., 2023).
Los patrones de color estan sujetos a presiones tanto ecoldgicas como sexuales dando lugar
al dicromatismo sexual (Stuart-Fox et al., 2004). En este sentido, en lagartos, los patrones
de color tienen un rol importante en el contexto reproductivo ya que estan involucrados en
el dominio social, la seleccion de pareja e interacciones intrasexuales (Bajer et al., 2012;
Mészaros et al., 2017; Rossi et al., 2019). Por ejemplo, estudios de Plasman et al., (2015)
sugieren que multiples rasgos de color en Crotaphytus dickersonae podrian estar actuando
como sefiales honestas en la seleccion de pareja reflejando la capacidad competitiva,
retencion de recursos y condicion inmune de machos. Se sabe que la coloracion es costosa

de producir y mantener (Prum et al., 2006; Koch et al. 2017) y ademas puede variar en



relacion a factores ambientales externos como las condiciones térmicas (Bajer et al., 2012;
Langkilde et al, 2012). Frente a altas temperaturas, el estrés térmico puede afectar los colores
(Garratt y Brooks 2012, Mészéaros et al., 2019). Por lo tanto, es interesante desarrollar
disefios que permitan discutir la sensibilidad de las distintas sefiales cromaticas en relacion

a temperaturas superiores al rango preferido por la especie (Rossi, 2022).

A nivel poscopulatorio, los lagartos pueden exhibir un sistema de apareamiento poligamo,
lo que origina la superposicion espacial y temporal de eyaculados de maltiples machos
dentro del tracto reproductivo femenino, promoviendo la competencia espermatica (Snook,
2015). En este contexto, es importante considerar que la produccion espermatica es costosa
(Olsson et al. 1997; Snook, 2015; Kustra et al., 2019), y puede variar en funcién a factores
intrinsecos como la condicion corporal o extrinsecos como el contexto ambiental (Perry et
al., 2013; Kahrl y Cox, 2015; Fenkes et al., 2019; Kustra et al., 2019). La competencia
espermatica se asocia al desarrollo de testiculos grandes ya que los machos deben ser capaces
de producir una cantidad suficiente de espermatozoides para asegurar la fecundacion
(Tourmente et al. 2009; Blengini et al., 2016). Sin embargo, también la calidad espermatica
resulta determinante para ser competitivos con los espermatozoides de otros machos rivales
(Kahrl & Cox, 2015). En general, la competencia esperméatica podria seleccionar
espermatozoides mas grandes porque aumentan las habilidades competitivas del eyaculado
(Snook 2005; Fenkes et al., 2019; Kustra et al., 2019). Aspectos de la morfologia espermatica
como la longitud total de la célula, el tamafio de la cabeza, longitud de la pieza media y la
longitud del flagelo (Malo et al. 2006; Lipold et al. 2009) se relacionan con la calidad del
esperma (Fenkes et al., 2019; Kahrl y Cox, 2015). Asimismo, la proporcion entre las
diferentes piezas de la célula como largo del flagelo:largo de la cabeza pueden usarse como
predictores de la velocidad espermaética (Fenkes et al., 2019). Por lo tanto los componentes
espermaticos contribuyen de manera diferencial a diversas funciones y pueden influir sobre
caracteristicas que aumentan el rendimiento espermatico (como la velocidad o longevidad),
teniendo efecto en la eficiencia de la fertilizacion (Snook, 2005; Simmons y Fitzpatrick,
2012). Por otro lado, la variacion intraindividual en la morfometria espermatica puede ser
un factor importante sobre el éxito reproductivo, ya que los individuos que producen
espermatozoides con componentes mas variables podrian tener ventajas en el contexto de la
competencia espermatica (Helfenstein et al., 2010). Sin embargo, se ha observado que el
impacto del estrés térmico puede afectar la morfologia espermaética (Hellriegel y
Blanckenhorn, 2002; Vasudeva et al., 2019).
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Considerando la integracion de procesos pre y poscopulatorios, es importante tener en cuenta
que los organismos no pueden aumentar la asignacion de recursos energéticos a la
reproduccion sin desviar una cantidad proporcional de energia de otra funcion, ya que ésta
es limitada (L6pez y Martin, 2002). Por lo tanto, maximizar la inversion en rasgos pre y
poscopulatorios podria resultar dificil porque ambos pueden ser energéticamente exigentes
(Olsson et al., 1997). Las restricciones metabdlicas pueden crear compensaciones
energéticas directas entre diferentes facetas de la reproduccion, especialmente cuando el
gasto de energia se ve alterado por factores ambientales como la temperatura (Fenkes et al.,
2016). De esta forma el incremento de temperatura asociado a los posibles escenarios del
calentamiento global podria afectar la manera en que los lagartos asignan sus recursos a los

caracteres reproductivos, influenciando el balance en la inversion pre y poscopulatoria.

Nuestro modelo de estudio, Tropidurus spinulosus, es un lagarto de tamafio mediano que
habita en el centro norte de Argentina y el centro de Brasil (Cruz, 1998). Su distribucion
dentro de areas templadas lo convierte en un modelo interesante para comprender la
plasticidad de los pardmetros reproductivos ya que el incremento de temperatura asociado al
cambio climético seria méas marcado en estas regiones (Huey et al., 2009). A nivel de uso de
habitat, si bien la especie se observa comunmente sobre la corteza de los arboles (Cruz,
1998), en algunas zonas de la provincia de Cordoba se puede encontrar a lo largo de los
afloramientos rocosos del chaco serrano en areas con escasa cobertura arborea (Martori y
Aln, 1994; Cabrera, 2010). Sin embargo existen regiones de las sierras donde se han
realizado plantaciones de pinos cambiando las caracteristicas térmicas locales, y siendo un
escenario interesante donde estudiar la plasticidad de los caracteres morfoldgicos,

cromaticos y reproductivos de la especie.

Tropidurus spinulosus tiene requerimientos térmicos especificos para la reproduccién ya que
los individuos reproductivos seleccionan temperaturas diferentes al resto de la poblacién
(Lépez Juri et al., 2018a). Los lagartos del género Tropidurus se consideran territoriales
(Ribeiro et al., 2009; Cabrera, 2010; Van Sluys, 1997) y se ha visto que en ciertas especies,
la disposicion espacial de machos y hembras sugiere la formacion de harenes, lo que
responde a un sistema de apareamiento poliginico (Ribeiro et al., 2009; Galdino et al., 2017;
Melo et al., 2017). Si bien no hay estudios sobre el home range de Tropidurus spinulosus,
se ha observado que la configuracion del ambiente dificulta su movimiento, ya que los
lagartos evitan dispersarse a través del pastizal, quedando limitados a las areas rocosas

disponibles. Sumado a esto, en especies similares como Tropidurus hispidus se ha visto que
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el home range en machos varia entre 9,90 a 340,51 m2 (Melo et al., 2017). Por lo tanto los
individuos estan sujetos a las condiciones térmicas del microhabitat. La especie también
muestra un marcado comportamiento social a nivel de interacciones reproductivas y la
proporcion de sexos operativa es sesgada hacia los machos, lo cual podria conducir a una
intensa competencia espermatica (Lopez Juri et al., 2020). La especie tiene alto dimorfismo
desviado hacia machos en tamafio corporal, ancho de la cabeza y perimetro de cola (Lopez
Juri et al., 2020). EIl dicromatismo sexual también es altamente desviado hacia machos los
cuales durante la época reproductiva se caracterizan por presentar color naranja y rojo en la
zona de la cabeza, garganta, pecho y abdomen y en los flancos se encuentran principalmente
los colores azul, verde y amarillo (Cabrera, 2010; Rossi et al., 2019; Rossi et al., 2022). Los
patrones de coloracion de la especie intervienen en interacciones intra e intersexuales tales
como encuentros agonisticos y comportamientos de seleccion de pareja (Lopez Juri et al.,
2020; Rossi et al., 2022).

Algunos estudios en la especie han explorado la relacion entre el incremento de temperatura
ambiental y caracteres pre y poscopulatorios en experimentos a corto plazo en el contexto
de cambio climéatico. Rossi et al. (enviado) observaron que los aumentos de temperatura
podrian limitar la plasticidad de la coloracion y Rossi et al. (2021) observaron que las altas
temperaturas afectan la dindmica espermatica. Sin embargo no se conoce cuél es el efecto
de los incrementos de temperatura en caracteres pre y poscopulatorios en poblaciones
silvestres que experimentan diferencias térmicas a mayor plazo. Por lo tanto seria interesante
comprender si los incrementos de temperatura asociados al cambio climéatico podrian tener
influencia sobre la expresion de caracteres reproductivos de machos, y sus balances,

afectando las estrategias reproductivas.
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Tropidurus spinulosus
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Hipotesis

La hipotesis de este trabajo sostiene que las variaciones en el ambiente térmico podrian
influir sobre la condicién corporal en machos de Tropidurus spinulosus, y en consecuencia,
que se modifique la inversion de los recursos energeéticos en caracteres pre y poscopulatorios,
manifestandose en cambios fenotipicos y de la morfologia espermatica, y en la relacion entre
ellos. Por lo tanto, se podria predecir que en un hébitat donde las temperaturas ambientales
superen el rango térmico preferido para la especie los individuos tengan menor condicion
corporal y realicen menor inversion sobre caracteres morfoldgicos, cromaticos y

espermaticos.

Objetivo general

Evaluar la influencia del ambiente térmico sobre las reservas energéticas, caracteres
precopulatorios morfoldgicos y cromaticos, y sobre caracteres poscopulatorios de la
morfologia espermatica, y la relacién entre ellos en machos de Tropidurus spinulosus, a fin
de discutir los posibles efectos del incremento de temperatura asociados al calentamiento

global sobre las estrategias reproductivas de un modelo ectotermo.

Objetivos especificos
En cada uno de los ambientes térmicos se propone:

- Evaluar caracteres ligados a los recursos energéticos como la condicién corporal, perimetro

de cola y abdomen.

- Caracterizar rasgos morfologicos asociados a la reproduccién tales como el ancho de

cabeza y patrones del cromatismo desviados hacia machos.

- Evaluar parametros reproductivos tales como el volumen testicular y la dimension de los

diferentes componentes espermaticos.
Ademas

- Comparar los caracteres pre y poscopulatorios mencionados, y la relacion entre ellos, entre

ambientes térmicos diferentes.
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Materiales y Métodos

Modelo de sustitucion tiempo por espacio

A fin de evaluar la influencia del ambiente térmico sobre caracteres reproductivos, se empleo
un disefio experimental de “sustitucion tiempo por espacio” (STPE). El mismo consiste en
tomar dos poblaciones diferentes de la misma especie cuyos hébitats difieran en algun factor
ambiental, como por ejemplo la temperatura, en una magnitud que se asemeje a las
proyecciones a largo plazo del calentamiento global (Merila y Hendry, 2014). La
metodologia ha sido ampliamente utilizada en trabajos con ectotermos en relacién al
aumento de temperatura dado por el calentamiento global (Urban et al. 2014; Jaramillo et
al., 2017; Verheyen et al., 2019; Krapf et al., 2023); en particular, en Tropidurus spinulosus
se investigo la plasticidad comportamental e interacciones sexuales en ambientes de altas
temperaturas en el contexto de cambio climatico utilizando el disefio STPE (Rossi et al.,
2023).

Para una mejor comprension del disefio STPE, se explican a continuacion las bases tedricas
del mismo, las cuales seran posteriormente discutidas en funcion de los resultados obtenidos.
En esta metodologia se utilizan fendmenos espaciales contemporaneos para comprender,
modelar y/o predecir procesos temporales (pasados o futuros) que de otro modo serian
inobservables (Blois et al., 2013; Fitzpatrick y Keller 2015). La metodologia se basa en
encontrar asociaciones espaciales entre factores ambientales y fenotipos que coincidan con
las asociaciones temporales para las cuales se desean hacer inferencias (Merild y Hendry,
2014). Las condiciones ambientales pueden impulsar cambios en las variables bioticas a
través de diferentes procesos, entre ellos la plasticidad (Parmesan, 2006) y la STPE puede

proporcionar predicciones sélidas para la plasticidad fenotipica (Urban et al., 2014).

La STPE es un método que funciona como alternativa a estudios longitudinales de largo
plazo (Wogan et al., 2018) y es util para generar predicciones en especies con tiempos de
generacion largos o en situaciones donde hay escasez de datos (Urban et al., 2014). La STPE
permite dar respuestas relativamente rapidas sobre el efecto del cambio de temperatura
ligado al cambio climatico sobre los sistemas biologicos (Urban et al., 2014). A pesar de
esto, el modelo tiene sus limitaciones, aungue existen procedimientos que pueden ayudar a

aumentar el poder de prediccion del modelo (Lovell et al., 2023).

Una de las limitaciones es la transferibilidad en el tiempo. EI modelo se basa en el supuesto

de que las relaciones clima-bidticas son equivalentes en el espacio y el tiempo, y que estas
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relaciones se mantendran en los climas futuros (Blois et al., 2013; Wogan et al., 2018; Lovell
et al., 2023). Para validar este supuesto hay diferentes propuestas, entre ellas esta el uso de
datos historicos existentes como monitoreo a largo plazo, hacer predicciones en escalas de
tiempo cortas que puedan ser sometidas a validacion, y el uso de experimentos que pueden
proporcionar informacion sobre las respuestas bidticas a condiciones climéaticas nuevas
(Lovell et al., 2023).

Otra limitacion es probar la causalidad. Es necesario identificar correctamente los factores
climéticos relevantes y causales del cambio fenotipico observado (Wogan et al., 2018;
Diamond et al., 2021; Lovell et al., 2023). Para ello, el uso de conocimientos bioldgicos
preexistentes es importante para seleccionar variables climaticas claves de los habitats a
comparar (Van de Pol et al., 2016; Lovell et al., 2023). Paralelamente es importante
seleccionar sitios de estudio a una escala espacial adecuada que permitan aislar la variable
climética que explicaria el cambio fenotipico, asi como que el muestreo sea representativo
de las condiciones climaticas disponibles (Diamond et al., 2021; Lovell et al., 2023; Martin
et al., 2023). También la STPE cobra solidez cuando se discute en conjunto con
experimentos que permiten establecer un vinculo causal entre un factor y la respuesta
biologica (Merild & Hendry, 2014; Diamond et al., 2021; Lovell et al., 2023).

Seleccion de los sitios de estudio

El muestreo se realiz6 en la reserva natural privada “Los Chorrillos”, Tanti, provincia de
Cordoba (31°23°33""W, 64°35748°°S), durante la época reproductiva de la especie
(septiembre a diciembre; Lopez Juri et al., 2018a) en dos afios consecutivos (2022-2023).
De acuerdo a lo planteado en relacion al disefio STPE, y a fin de seleccionar los sitios de
estudio dentro de la reserva natural, se considerd la postulacion del IPCC que predice un
calentamiento global en el rango de 2°C a 4.4°C para fin de siglo (IPCC, 2022). Sin embargo,
en ausencia de acciones de mitigacion de corto plazo para reducir las emisiones, se ha
incrementado la probabilidad de alcanzar 4°C de calentamiento global como predicho por la
Shared Socioeconomic Pathways 5-8.5 (abreviado SSP8.5). En concordancia se
seleccionaron dos habitats dentro de la reserva que reflejan esta diferencia térmica: los
mismos fueron denominados como Habitat de Temperatura Mayor (TMayor) y Habitat de
Temperatura Menor (TMenor). La diferencia promedio en la temperatura del sustrato (Ts)
entre las zonas de X= 3,7 + 2,54°C (Rossi, 2022). Estos habitats son geograficamente

contiguos e intercalados y no difieren en altitud (900 m.s.n.m.). Considerando la escala
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espacial a la cual se seleccionaron los sitios de muestreo entre habitats, la misma se sitta en
un promedio de 600 metros aproximadamente, lo cual podria minimizar la probabilidad de
adaptacion local (Dill et al., 2013; Rossi, 2022). En cuanto a la vegetacion, el ambiente donde
se encuentra la especie en TMayor se caracteriza por presentar monticulos rocosos
completamente expuestos a la luz solar (Fig 1A). En contraste, en el habitat TMenor los
monticulos rocosos estdn parcialmente cubiertos por elementos de la vegetacion arbdrea
principalmente del género Pinus recibiendo sol filtrado y generando alternativas térmicas
(Fig.1B) (Rossi, 2022).

Fig 1. Sitios de muestreo dentro de la reserva. (A) Habitat de Temperatura Mayor (TMayor) caracterizado por
presentar monticulos rocosos expuestos a la luz solar. (B) Habitat de Temperatura Menor (TMenor) los

monticulos rocosos estan parcialmente cubiertos por elementos de la vegetacién arbérea principalmente pinos.

La historia climatica de los Gltimos 50 afios y la historia del cambio composicional de la
vegetacion de la reserva también fueron consideradas en la seleccion de los sitios de
muestreo. Segun los datos del Servicio Meteoroldgico Nacional, se observa que la media de
temperatura ambiental aumenté alrededor de 4°C principalmente en los tltimos 20 afios (Fig.
2). Sin embargo es necesario también considerar que a escala local, hacia fines de la década
del 90 se realizaron mdltiples plantaciones de pinos dentro de la reserva, generando los dos
ambientes mencionados anteriormente (TMayor y TMenor). Teniendo en cuenta que la
diferencia térmica entre los dos ambientes actualmente es de aproximadamente 4°C, se
podria considerar que a escala local la plantacion de pinos ha amortiguado el aumento

general de temperatura, y por lo tanto podria estar reflejando las condiciones térmicas a las
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cuales se encontraba previamente la especie, mientras que la poblacion de los ambientes
cuya vegetacion no fue modificada habria estado sujeta al incremento de temperatura de los
ultimos 20 afios. Por lo tanto el disefio STPE utilizado tiene en consideracion la historia
reciente de las poblaciones a fin de poder analizar los cambios fenotipo-clima en el contexto

de proyecciones de cambio climético.

S sy

Temperatura (°C)

Afio

Fig. 2. Temperatura ambiental de los dltimos 50 afios segin datos del Servicio Meteoroldgico Nacional

(Estacién Cdrdoba-Aeropuerto).

Calidad térmica de los habitats

La determinacion de la calidad térmica de los ambientes se realizé previamente en estudios
de Rossi (2022). Para ello se relaciond la temperatura operativa (Te) con la temperatura
preferida de la especie (Tset). Para determinar la Te, se uso la temperatura del sustrato (Ts)
la cual funciona como una estimacion confiable de la Te, ya que la biologia térmica de
reptiles pequefios (<50g) se puede estimar usando un datalogger “sencillo” sin modelos
corporales (Vickers y Schwarzkopf, 2016). La Ts de los habitats TMayor y TMenor se tomo
utilizando dataloggers (Modelo Ibutton DS1921G, Maxim Integrated), que registraron la
temperatura instantanea a intervalos de 5 minutos entre las 7 y 19 horas. El Tset de
individuos reproductivos se obtuvo de Lopez Juri et al. (2018a) (Tset min=32,21+2,47; Tset
max= 35,20+1,72). Posteriormente, se calcul6 la calidad térmica de los habitats usando el
indice d, (Hertz et al., 1993), que corresponde a la diferencia entre Te y el rango Tset en

las distintas horas del dia (Angilletta, 2009). Un habitat se considera de alta calidad térmica
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cuando Te esta dentro de Tset (indice d,= 0). Segun Rossi (2022), en TMayor la temperatura
ambiental supera el valor de Tset de la especie durante gran parte del periodo de actividad
mientras que en el h&bitat TMenor las temperaturas maximas no superan el rango preferido

y ademas el indice d, se mantiene en cero en las horas centrales de actividad (Fig.3)

de value

10 § @ HIGH temperature habitat
LOW temperature habitat 4

7 8 9 10 1 12 14 15 16 17 18

13
Hour

Fig. 3. Caracterizacién de los habitats térmicos usados por Tropidurus spinulosus en funcion al indice [J

Cabe aclarar que previamente se habia comparado el rango Tset entre poblaciones mediante
Test de ANAVA utilizando los datos de Lopez Juri et al., (2018). Los mismos fueron
georeferenciados de acuerdo a su pertenencia a TMayor o TMenor considerando la cobertura
arborea del lugar de captura de los individuos (Rossi et al., 2023). El rango de temperatura
preferida no vario significativamente entre las poblaciones de los diferentes ambientes
térmicos (Media: F=2,74; p=0,1; Tset min: F=1,63; p=0,2; Tset max: F=2,66; p=0,1). Si bien
estos valores de p son marginales, la magnitud de la variacion de la media Tset min
(TMenor=31,84; TMayor=32,52) y Tset max (TMenor=34,90; TMayor=35,46) es inferior a
la diferencia térmica entre ambientes, por lo cual aun si hubiera diferencias significativas en

el Tset, los habitats seguiran difiriendo en su calidad térmica.
Captura y mantenimiento de los individuos

Se recolectaron n=20 machos de cada héabitat térmico. Se registraron las coordenadas GPS
de los sitios de captura para la posterior liberacion. Los lagartos fueron transportados al
laboratorio donde permanecieron aproximadamente por una semana, durante la cual se
registraron los datos requeridos y se los identifico a través del patron dorsal para evitar su

posterior recaptura. Los animales fueron alojados individualmente en recintos de plastico
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(30x25x20cm) enriquecidos con rocas tomadas de su habitat natural. Se simul6 un
fotoperiodo natural (9-17 horas) proveyendo ademés luz UV (Tubos Zoomed UVB 5.0).
Mediante ldmparas dicroicas la temperatura del aire fue regulada a fin de lograr 28°C dentro
de los recintos. Esta temperatura corresponde a la temperatura del aire promedio de la reserva
durante la temporada reproductiva de los lagartos (L6pez Juri G., datos no publicados). Se

le suministré una larva de Zophoba morio y agua ad libitum diariamente a cada individuo.
Caracterizacion reproductiva

Para determinar la condicion reproductiva de los lagartos se realizO un escaneo de
ultrasonido (ecografo portéatil Sonosite 180 Plus). Los machos con testiculos desarrollados,
turgentes e hiperecogénicos fueron considerados como reproductivos (Lopez Juri et al.,
2018a). Para estimar la inversion espermatica, se determiné el volumen testicular mediante
la formula del elipsoide V = (4/3)m(TL/2)[(TW /2)]? donde TL: largo testicular y TW:
ancho testicular (Ortiz et al 2014).

Determinacion de la condicion corporal

Para el célculo de la condicion corporal, se registrd el largo hocico cloaca (LHC) con un
calibre digital con precision de Imm (Pittsburgh 6°° Composite Digital Caliper) y el peso
de los individuos con una balanza digital con precision de 0,01g (Traveler OHAUS). A fin
de obtener el indice de condicion corporal se relacioné el peso y el largo de los individuos
(ver analisis estadisticos). En relacion a las reservas energéticas, también se caracterizo el
perimetro de cola y perimetro del abdomen, mediante técnica de lazo y calibre, a fin de

evaluar la robustez de los sitios de almacenamiento de grasa (L6pez Juri et al., 2020).
Caracterizacion de caracteres precopulatorios

Como rasgo morfoldgico, se determino el ancho de cabeza mediante el uso de un calibre
digital con precision de 1mm (Pittsburgh 6°° Composite Digital Caliper). En relacion al
color, se analizaron regiones corporales dicromaticas (Rossi et al., 2019). Para ello se
tomaron fotografias en condiciones de iluminacion estandarizadas usando una camara digital
Nikon Coolpix P510 montada arriba de un tripode posicionado 80cm arriba del espécimen.
Las regiones corporales fotografiadas fueron el dorso, cabeza (dorsal y lateral), flancos,

cloaca, abdomen, pecho y garganta (Fig. 4).

Para determinar la extension de las diferentes bandas de color en cada region corporal se

procedid a recortar las fotos en las diferentes secciones. En cada seccion se asignaron los
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pixeles a una banda de color mediante un andlisis de clasificacion supervisada utilizando el
algoritmo RandomForest del paquete homonimo en R (Liaw et al., 2002). Para llevar a cabo
la clasificacion supervisada es necesario generar grupos de entrenamiento (ver Rossi, 2022).
El algoritmo compara los valores RGB de los puntos a clasificar con los parametros del
conjunto de datos de entrenamiento y asigna cada pixel al grupo al cual pertenece con mayor
probabilidad (Rodriguez-Galiano et al., 2012). Finalmente se calcula la extension de cada
banda de color como una proporcion relativa de pixeles sobre el total de pixeles de la region
del cuerpo; asimismo se considerd la suma de las proporciones de los distintos colores dentro
de una regién. Esta metodologia aplicada al cromatismo de lagartos ha sido publicada por
Lépez Juri et al., (2020) Rossi et. al., (2019) y Rossi et al., (2023).

Fig. 4. Regiones corporales analizadas en Tropidurus spinulosus para la caracterizacion cromatica.

Se tuvieron en cuenta las areas de la cloaca (A), abdomen (B), pecho (C), garganta (D), dorso (E),

region dorsal de la cabeza (F), flanco (G) y region lateral de la cabeza (H).

Caracterizacion de caracteres poscopulatorios: morfologia espermatica

Se obtuvo esperma mediante el procedimiento de electroeyaculacion, recolectando la
muestra en la cloaca a la salida de los conductos deferentes (Lopez Juri et al., 2018b). Se
afiadieron 10ul de solucion salina al esperma expulsado. Esta solucion fue inmediatamente

aspirada con una micropipeta (recuperando un volumen parcial) y después enjuagada con

21



10ul mas de solucion salina colocada en un tubo Eppendorf (Rossi, 2022). Las series de
electroestimulacion fueron estandarizadas para todos los machos (3 series de cinco
estimulos; Lopez Juri et al., 2018b). Posteriormente se fijaron alicuotas de muestras de
semen en formaldehido al 2% (Tourmente et al. 2009). Para su procesamiento, se hicieron
dos ciclos de centrifugado (2,5 rpm por 7 minutos cada uno) y luego de descartar el
sobrenadante, se hizo un frotis donde se tifieron las células con Blue Brilliant Coomassie
(Firman y Simmon, 2010). Las muestras se examinaron con un aumento de 400x bajo un
microscopio Nikon eclipse Ti de contraste de fase, y se tomaron microfotografias de las
muestras utilizando una camara digital Nikon DS-QilMc. Se midi6 la longitud (um) de la
cabeza, la pieza media y el flagelo (Fig. 5) de 50 espermatozoides por individuo utilizando
el software Image J (con excepcion de dos individuos en los cuales se llegd a medir 30
espermatozoides). También se considerd la relacion entre componentes espermaticos

calculando la relacion largo del flagelo:largo de la cabeza (Fenkes et al., 2019).

Fig. 5. Microfotografia de espermatozoide de Tropidurus spinulosus. Componentes espermaticos:
cabeza (A), pieza media (B) y flagelo (C).

Analisis estadisticos

Para determinar la condicion corporal se calcularon los residuales de la relacion entre el
logaritmo natural del peso y del LHC (Warner et al., 2016; Rossi et al., 2022). Para estimar
la inversidn sobre caracteres relacionados a las reservas energéticas (perimetro de abdomen
y perimetro de cola), en caracteres morfoldgicos como el ancho de cabeza y en el potencial
reproductivo medido a través del volumen testicular, se obtuvieron los residuales de una
regresion lineal entre el logaritmo natural de cada variable y el logaritmo natural LHC
(Lépez Juri et al., 2020). EI mismo procedimiento se realizo para parametros espermaticos

debido a la presencia de alometria. En la seccion resultados, si bien nos referimos a las
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variables con su nombre sencillo, las mismas representan los residuales de las regresiones

mencionadas.

Los caracteres relacionados a las reservas energéticas (condicion corporal, perimetro
abdominal y el perimetro de cola), morfoldgicos (ancho de cabeza) y volumen testicular se
compararon entre los habitats a través del test de ANAVA. Para evaluar relaciones entre
variables relacionadas a las reservas energéticas y morfoldgicas se realizaron analisis de
regresion lineal. Se inspeccionaron los residuales de los modelos para comprobar su
normalidad y homocedasticidad; adicionalmente se aplico el test de Shapiro-Wilk para
confirmar la normalidad y el Test de Levene para confirmar homocedasticidad. En el caso
que no se cumplieran los supuestos, los datos fueron analizados con estadistica no
paramétrica (Test de Kruskal Wallis). En cuanto a los datos de extension de coloracion,
siendo proporciones contenidas entre 0 y 1, se analizaron con regresiones BETA en R
(paquete betareg; Cribari-Neto et al., 2010). En todos los casos, se pusieron a prueba
covariables. En primer lugar se incluy6 fecha de captura (cantidad de dias que pasaron desde
la primera captura) y la interaccion estadistica entre el efecto fijo Habitat térmico (factor con
2 niveles: TMayor, TMenor) y la covariable fecha de captura, ya que datos biol6gicos
previos indican que pueden haber patrones temporales dentro de la época reproductiva. Por
otro lado, y solo con fines estadisticos, se incluyé la covariable temporada (factor con 2
niveles: 2022, 2023), cuya interaccion con Habitat térmico no se consider6 debido a que no
se encontro razén bioldgica. Los datos de morfologia espermética se compararon entre los
habitats a través de un modelo lineal mixto, siendo la identidad del macho el factor aleatorio
(Bates et al., 2009). Para comparar el coeficiente de variacidén espermatica entre poblaciones

se utilizé un Test de Kruskal Wallis.

Para evaluar la relacion entre caracteres relacionados a las reservas energéticas, caracteres
morfol6gicos, cromaticos y reproductivos se realizaron Analisis de Componentes
Principales (PCA). Para la seleccion de variables se consideraron aquellas que presentaron
diferencias significativas entre poblaciones como asi mismo otras que conllevan cierta
relevancia biologica para la especie (Lopez Juri et al., 2020; Rossi et al., 2022). Para
comparar las poblaciones (TMayor y TMenor), se considerd los valores sobre los
componentes principales obtenidos mediante Test general de Hotelling y Kruskal Wallis

para cada componente principal.
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Resultados

Los individuos del ambiente TMayor presentaron una condicion corporal méas alta que los
individuos del habitat TMenor (Fig. 6). En la poblacién TMayor la condicion corporal esta
asociada al perimetro del abdomen (R°=0,41; p=0,003) mientras que en el habitat TMenor
este parametro se vincula al tamafio de la base de la cola (R?=0,34; p=0,007). Sin embargo,
no se observaron diferencias para el perimetro de cola y de abdomen entre los habitats (Tabla
1). Ademas, en el habitat TMayor habria una tendencia a que los machos con mayor
perimetro abdominal desarrollen cabezas mas anchas (R°=0,20; p=0,047) aunque no habria
diferencias en este parametro entre ambientes térmicos. Por otro lado se observé que podria
haber cierta tendencia a que los individuos del habitat TMayor sean de menor longitud

respecto a los del habitat TMenor (Tabla 1).

En relacién al cromatismo, los machos del habitat TMenor presentaron el dorso de la cabeza
mas colorido que los machos del habitat TMayor considerando en conjunto los colores
pigmentarios amarillo, naranja y rojo (Tabla 1). Esta diferencia se evidencia también, en
particular, en la banda roja (Tabla 1). Respecto al color negro del dorso, en ambas
poblaciones se observa un incremento a lo largo de la estacion reproductiva aunque los
individuos de TMenor aumentarian la proporcién de este color en forma mas marcada (Tabla
1; Fig. 7A). Por otro lado, los individuos del habitat TMenor tienen mayor proporcion de
color azul y verde en los flancos, aunque hacia fin de la temporada los individuos de TMayor
también incrementan estos colores (Tabla 1; Fig. 7B y Fig. 7C). Respecto al color blanco,
los machos del habitat TMayor presentaron mayor proporcion de este color en la cabeza
tanto en la region dorsal como lateral y la misma tendencia en el pecho (Tabla 1). Los
individuos no variaron para ninguna banda de color en el abdomen, la cloaca ni la garganta

entre ambientes (Tabla 1).

Desde una perspectiva integradora se analizaron en conjunto la condicion corporal, el ancho
de cabeza y variables cromaticas. El analisis multivariado arroj6 dos componentes
principales que explican el 56,7% de la variabilidad de los datos. La condicion corporal se
asocio de manera positiva al CP1, mientras que los colores de la cabeza y el flanco
(sumatoria verde-azul) se asociaron negativamente a este componente. Por otro lado, el
ancho de cabeza y el color negro del dorso se relacionaron positivamente con el CP2 (Fig.

8, Tabla 3). Las poblaciones se diferencian principalmente por la condicién corporal y el
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cromatismo, ya que los individuos de TMayor presentan mayor condicion corporal pero
menor extension de las bandas de color (Test de Hotelling F= 8,68; p= 0,0008 y Kruskal
Wallis CP1 p=0,0005; CP2 p=0,53).

En cuanto a los pardmetros reproductivos, se observd que el volumen testicular no presenta
diferencias significativas entre poblaciones (Tabla 2). Respecto a la morfologia espermatica,
el tamafio de la cabeza de los espermatozoides vario entre ambientes, siendo mayor en el
habitat TMenor; mientras que el resto de los componentes espermaticos no presentaron
diferencias (Tabla 2). El tamafio relativo del flagelo respecto de la cabeza (flagelo:cabeza)
tenderia a ser més grande en individuos de TMayor. La variabilidad en el tamafio de las

distintas partes de los espermatozoides fue similar entre ambientes.

En el contexto reproductivo, el andlisis multivariado muestra que los componentes
principales explicaron el 65,7% de la variabilidad de los datos. Se observa una asociacion
entre el volumen testicular y el largo del flagelo en relacion al CP1. El largo de la cabeza
espermatica se asocio en forma positiva al CP2 mientras que la pieza media lo hizo de forma
negativa (Fig. 9; Tabla 3). Las poblaciones provenientes de los diferentes habitats térmicos
se diferencian marginalmente a nivel reproductivo cuando las variables se analizan en
conjunto. Segun el analisis multivariado los machos del habitat TMayor producirian flagelos
mas largos asociados a un volumen testicular mas grande en contraste con TMenor, en la
cual los individuos producirian espermatozoides de cabeza mas larga (Test Hotelling
F=2,54; p=0,09 y Test de Kruskal Wallis CP1 p=0,09; CP2 p=0,09).

Por ultimo, integrando la condicién corporal, caracteres morfol6gicos, cromaticos y
reproductivos en base a las variables seleccionadas, el analisis multivariado mostr6 que la
variabilidad de los datos es explicada en un 54,8% por los componentes principales. La
relacion flagelo:cabeza espermaética y el volumen testicular se asocian positivamente con el
CP1, mientras que el color del flanco lo hace en forma negativa. Por otro lado, los colores
de la cabeza se asocian positivamente con el CP2 y se contraponen a la condicion corporal
y ancho de cabeza (Fig. 10; Tabla 3). Mediante este analisis se evidenciarian dos estrategias
reproductivas diferentes entre las poblaciones. Por un lado, los individuos de la poblacion
TMenor invertirian en el desarrollo de rasgos cromaticos de cabeza y flanco y en la
produccidn de espermatozoides con cabezas mas grandes en relacién al flagelo; mientras que

en la poblacion TMayor, los individuos tendrian mayor robustez dada por la condicién
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corporal y tamafio de la cabeza como asi también mayor volumen testicular vy
espermatozoides con flagelos relativamente mas largos (Test Hotelling F=7,77; p=0,0015 y
Kruskal Wallis CP1 p= 0,0035; CP2 p=0,016).
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Fig. 6. Condicidn corporal en machos de Tropidurus spinulosus de dos ambientes térmicos. TMayor: ambiente
de mayor temperatura; TMenor: ambiente de menor temperatura (ANAVA: F=6,66; p=0,01; Media de
TMayorD.E.=0,44+0,83; Media TMenor+D.E.= -0,30+1,04; covariable: fecha de captura).
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Tabla 1. Comparacién de caracteres morfologicos y cromaticos en machos de Tropidurus spinulosus
provenientes de dos poblaciones de diferentes ambientes térmicos. Notas: debajo de cada variable se
mencionan las covariables que resultaron significativas en el modelo; el estimador y p reportado corresponden
al factor Habitat o a la interaccién Habitat*Fecha en el caso que esta sea significativa. TMayor: ambiente de
mayor temperatura; TMenor: ambiente de menor temperatura. D.E.: desvio estdndar. Variables con diferencias

significativas estan resaltadas con amarillo oscuro y las marginalmente significativas con amarillo claro.

Variable ~ Habitat Me‘zl?lijal;oDr.E' M?ﬁ;ggE' Estimador p - valor

LHC 114+12,52 120,6%9,76 H= 3,48 0,06

Residuo base de la cola 0,11+1,09 -0,12+0,93 F=0,55 0,46

Residuo perimetro de abdomen 0,22+0,96 -0,10+1,06 F=1,02 0,32

Residuo ancho de cabeza -0,03+1,23 0,01+0,81 F=0,0005 0,98
Temporada

Abdomen amarillo 0,44+0,07 0,41+0,08 Chisq= 0,90 0,34

Abdomen blanco 0,29+0,13 0,33+0,15 Chisq= 0,32 0,57

Abdomen rojo 0,02+0,02 0,01+0,02 Chisq= 0,001 0,97

Abdomen naranja 0,16+0,11 0,17+0,13 Chisg= 0,0009 0,98

Suma colores pigmentarios abdomen 0,62+0,12 0,59+0,16 Chisg= 0,23 0,63
Temporada

Cabeza dorsal amarillo 0,03+0,02 0,05+0,03 Chisq= 2,50 0,11

Cabeza dorsal negro 0,64+0,11 0,68+0,10 Chisq= 1,57 0,21
Temporada

Cabeza dorsal blanco 0,15+0,06 0,12+0,04 Chisg= 4,82 0,03
Temporada

Cabeza dorsal rojo 0,005+0,002 0,02+0,02 Chisg= 3,90 0,05

Cabeza dorsal naranja 0,011+0,007 0,03+0,02 Chisq = 2,37 0,12

Suma de colores pigmentarios cabeza dorsal 0,05+0,02 0,10+0,06 Chisg= 4,26 0,04

Cabeza lateral amarillo 0,06+0,02 0,08+0,04 Chisq= 0,94 0,33
Temporada

Cabeza lateral negro 0,48+0,09 0,52+0,13 Chisq= 1,94 0,16
Temporada

Cabeza lateral blanco 0,22+0,07 0,18+0,07 Chisg= 7,00 0,008
Temporada

Cabeza lateral rojo 0,011+0,009 0,02+0,03 Chisq= 1,08 0,30

Cabeza lateral naranja 0,02+0,01 0,04+0,03 Chisq= 0,50 0,48

Suma de colores pigmentarios cabeza lateral 0,10+0,03 0,14+0,09 Chisqg= 1,87 0,17
Temporada

Cloaca amarillo 0,33+0,13 0,39+0,13 Chisg= 2,66 0,10
Temporada

Cloaca blanco 0,38+0,17 0,37+0,18 Chisq= 0,16 0,69
Temporada

Cloaca rojo 0,005+0,005 0,007+0,007 Chisq= 2,74 0,10

Cloaca naranja 0,03+0,04 0,04+0,05 Chisgq= 0,62 0,43

Suma de colores pigmentarios cloaca 0,36+0,14 0,43+0,17 Chisq= 2,75 0,10
Temporada

Dorso amarillo 0,03+0,02 0,03+0,02 Chisq= 0,47 0,49

Dorso negro 0,55+0,09 0,60£0,12 Chisg= 4,58 0,03

Fecha
Temporada
Habitat*Fecha
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Dorso blanco 0,29+0,06 0,27+0,07 Chisq= 0,10 0,75
Fecha
Temporada

Dorso rojo 0,002+0,002 0,002+0,002 Chisg= 0,16 0,69

Dorso naranja 0,003+0,003 0,004+0,005 Chisq= 0,55 0,46

Suma de colores pigmentarios dorso 0,04+0,02 0,04+0,03 Chisq= 0,41 0,52

Flanco amarillo 0,08+0,04 0,06+0,05 Chisq= 0,06 0,81
Fecha

Flanco negro 0,35+0,10 0,37+0,10 Chisq= 0,26 0,61
Temporada

Flanco verde 0,09+0,07 0,13+0,06 Chisg= 6,64 0,01
Fecha
Haébitat*Fecha

Flanco blanco 0,39+0,14 0,30+0,09 Chisg= 1,39 0,24
Fecha

Flanco azul 0,08+0,09 0,13+0,06 Chisg= 6,40 0,01
Fecha
Habitat*Fecha

Garganta amarillo 0,25+0,07 0,26+0,09 Chisq= 0,49 0,48
Temporada

Garganta negro 0,15+0,06 0,16+0,05 Chisq= 0,42 0,52
Fecha

Garganta blanco 0,32+0,17 0,32+0,15 Chisgq=0,19 0,66
Temporada

Garganta rojo 0,03+0,03 0,03+0,04 Chisq= 0,50 0,48

Garganta naranja 0,08+0,06 0,09+0,09 Chisq= 0,04 0,84

Suma colores pigmentarios garganta 0,36+0,11 0,39+0,15 Chisq=0,19 0,66
Temporada

Pecho amarillo 0,16+0,07 0,19+0,11 Chisq= 0,55 0,46
Temporada

Pecho negro 0,10+0,08 0,14+0,12 Chisg= 0,07 0,79
Fecha
Temporada

Pecho blanco 0,58+0,18 0,50+0,22 Chisq= 2,82 0,09
Temporada

Pecho rojo 0,01+0,01 0,01+0,01 Chisq=0,11 0,74

Pecho naranja 0,03+0,04 0,06+0,10 Chisq= 0,06 0,81

Suma de colores pigmentarios pecho 0,20+0,10 0,26+0,18 Chisq= 0,82 0,37

Temporada
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Fig. 7. Comparacion de rasgos cromaticos en machos de Tropidurus spinulosus provenientes de dos
poblaciones de diferentes ambientes térmicos considerando la variacion temporal. Color negro en el dorso (A),
azul del flanco (B) y verde del flanco (C) TMayor: ambiente de mayor temperatura; TMenor: ambiente de
menor temperatura. Fecha: fecha de captura. Solo se graficaron las variables donde la interaccidn
Habitat*Fecha fue significativa.
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Tabla 2. Comparacién de parametros reproductivos en machos de Tropidurus spinulosus provenientes de dos
poblaciones de diferentes ambientes térmicos. Notas: debajo de cada variable se mencionan las covariables que
resultaron significativas en el modelo; el estimador y p reportado corresponden al factor habitat o a la
interaccion Habitat*Fecha en el caso que esta sea significativa. TMayor: ambiente de mayor temperatura;
TMenor: ambiente de menor temperatura. D.E.: desvio estandar. C.V.: coeficiente de variacion. Variables con
diferencias significativas estan resaltadas con amarillo oscuro y las marginalmente significativas con amarillo
claro.

Variable Media TMayor + | Media TMenor + Estimador | p - valor
D.E. D.E.

Residuos de volumen 0,14+0,91 -0,006+1,09 F=1,69 0,20
testicular

Temporada

Fecha
Residuo promedio cabeza -0,37+£1,11 0,36+0,76 F=6,84 0,02
Residuo promedio pieza -0,03+1,22 0,04+0,80 F=0,04 0,84
media
Residuo promedio flagelo -0,02+0,98 0,01+1,07 F=0,09 0,92
Flagelo : Cabeza 3,65+0,10 3,61+0,08 F= 3,58 0,06
C.V. Cabeza espermatica 4,54+2 23 3,70+1,60 H=1,51 0,22
C.V. Pieza media 11,243+3,23 10,40+2,33 H=1,65 0,20
C.V. Flagelo 2,95+0,90 2,81+1,01 H= 0,87 0,35

Tabla 3. Valores de los autovectores de las variables morfologicas, cromaticas y reproductivas utilizadas en
cada uno de los andlisis de componentes principales. CP1: Primer Componente Principal; PC2: Segundo
Componente Principal. RE: residual.

Autovectores PCA de condicion corporal, variables morfoldgicas y cromaticas

Variables CP1 CP2
Condicion corporal 0,63 -0,22
Residuo ancho de cabeza 0,30 0,51
Suma azul y verde de flancos -0,42 -0,09
Colores pigmentarios cabeza -0,48 -0,39
Dorso negro -0,33 0,73

Autovectores PCA de pardmetros reproductivos

Variables CP1 CP2
Residuo volumen testicular 0,68 -0,14
Residuo promedio cabeza espermatica -0,31 0,80
Residuo promedio pieza media -0,29 -0,48
Residuo promedio flagelo 0,60 0,33

Autovectores de PCA integrador

Variables CP1 CP2
Condicion corporal 0,27 -0,48
Suma azul y verde de flancos -0,47 0,19
Colores pigmentarios cabeza -0,02 0,65
Residuo ancho cabeza 0,12 -0,44
Residuo volumen testicular 0,58 0,21
Flagelo: Cabeza espermatica 0,60 0,27
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Fig. 8. Comparacién poblacional considerando condicion corporal, variables morfologicas y cromaticas en
machos de Tropidurus spinulosus mediante Analisis de Componentes Principales. N=40. TMayor: ambiente
de mayor temperatura; TMenor: ambiente de menor temperatura. CP1: Primer Componente Principal; CP2:

Segundo Componente Principal; RE: residual; elipse de confianza = 95%.
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Fig. 9. Comparacion poblacional considerando parametros reproductivos en machos de Tropidurus spinulosus
mediante Analisis de Componentes Principales. N=40. TMayor: ambiente de mayor temperatura; TMenor:
ambiente de menor temperatura. CP1: Primer Componente Principal; CP2: Segundo Componente Principal;

RE: residual; elipse de confianza = 95%.
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Fig. 10. Comparacién poblacional integrando las variables pre y poscopulatorias seleccionadas en machos de
Tropidurus spinulosus mediante Analisis de Componentes Principales. N=40. TMayor: ambiente de mayor
temperatura; TMenor: ambiente de menor temperatura. CP1: Primer Componente Principal; CP2: Segundo
Componente Principal; RE: residual; elipse de confianza = 95%.
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Discusion

Los resultados obtenidos indican que la variacion de la temperatura ambiental puede influir
sobre rasgos pre y poscopulatorios en un modelo de estudio ectotermo, ya que se encontraron
diferencias en la condicion corporal, caracteres cromaticos relacionados a la reproduccion y
espermaticos entre dos poblaciones de Tropidurus spinulosus que habitan ambientes de
diferente calidad térmica; sugiriendo que los rasgos reproductivos podrian ser sensibles al
efecto del incremento de temperatura en el contexto del calentamiento global. A nivel de
reservas energéticas, los individuos del habitat TMayor presentaron una condicion corporal
mas alta. En cuanto al cromatismo los individuos del habitat TMenor presentaron mayor
extension de colores pigmentarios en la cabeza y verde-azul en los flancos. También se
encontraron diferencias a nivel espermaético, ya que los individuos del habitat TMenor tienen

espermatozoides con cabezas mas grandes.

Contrariamente a lo esperado segun la hipdtesis de este trabajo, observamos que en el habitat
TMayor los individuos tienen mejor condicion corporal. Se ha visto en algunos lagartos que
la condicion corporal incrementa con la temperatura (Chamaille-Jammes et al., 2006;
Bestion et al., 2015), y que una mayor masa corporal permite disminuir la velocidad a la cual
los individuos ganan calor (Rutschmann et al., 2020). Conjuntamente el menor LHC
observado en individuos de TMayor podria contribuir a que los machos de esta poblacion
logren mayor masa corporal (Cardozo et al., 2015), lo cual seria beneficioso para
termorregular mas eficientemente al tener una tasa de calentamiento mas lenta y evitar el
sobrecalentamiento (Angilletta et al., 2002; Rutschmann et al., 2020). Ademas, en
T.spinulosus se ha visto que individuos con mayor condicion corporal pueden acotar las
temperaturas corporales preferidas a un rango estrecho, por lo tanto la condicion corporal es
un rasgo importante para mantener la estabilidad térmica, lo cual es necesario para muchos
procesos reproductivos (Lépez Juri et al., 2018a). Por lo tanto, en el habitat TMayor donde
las alternativas térmicas son mas limitadas, tener una mayor condicién corporal podria

favorecer a los machos en el mantenimiento de la estabilidad térmica corporal.

Por otro lado, la condicion corporal podria estar relacionada al contexto social el cual se ha
visto que varia con las caracteristicas térmicas del ambiente. Estudios previos realizados han
demostrado que el tiempo de presencia simultanea entre conespecificos es mayor en
TMayor, principalmente en horarios donde la Te estd dentro del rango de Tset, y

probablemente eso conlleve a mas interacciones entre machos y hembras (Rossi et al., 2023).
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En este contexto, la condicion corporal podria ser beneficiosa ya que podria usarse en si
como una sefial al indicar la capacidad fisica. Esto se ha visto en otras especies de lagartos
donde las hembras seleccionan a los machos por su condicion corporal (Fitze et al., 2010);
también previamente al combate, los machos usan sefiales visuales tales como el tamafio
corporal de los rivales para evaluar su capacidad competitiva ya que la fuerza fisica depende
-entre otros rasgos- de la masa corporal (Hamilton et al., 2013). En relacion a la robustez,
otro caracter de importancia es el ancho de cabeza. Si bien no se observaron diferencias
significativas entre habitats para este rasgo, en TMayor se relaciona al perimetro del
abdomen, medida que ha sido asociada a los cuerpos grasos abdominales (Cardozo et al.,
2015), y en el analisis de componentes principales se posiciona préxima a la condicion
corporal caracterizando a la poblacién TMayor. Por lo tanto, los lagartos de la poblacion
TMayor, ademas de ser robustos por su condicion corporal también tenderian a desarrollar
otros rasgos de robustez como la cabeza. Los individuos de mayor ancho de cabeza podrian
verse beneficiados en interacciones sociales, ya que este es un caracter que se ha asociado
con la fuerza de mordida utilizada durante el combate en lagartos y con la sujecion de la

hembra durante la copula (Naretto et al., 2014).

Si bien en este trabajo se propone evaluar el efecto de la temperatura, lograr una mayor
condicién corporal podria estar también ligado a factores ecoldgicos. Stark et al., (2022)
estudiaron el efecto del microhabitat sobre el lagarto Mesalina bahaeldini, y vieron que la
vegetacion provee abundancia de presas reduciendo los costos energéticos de busqueda, lo
que impacta positivamente en la condicidn corporal. En concordancia con esto y en relacién
a nuestros sitios de estudio, en el habitat TMenor la predominancia de pinos dificultaria que
se desarrolle otro tipo de vegetacion (Giorgis et al., 2005) disminuyendo en consecuencia la
disponibilidad de items alimenticios para los lagartos (Lortie et al., 2020). Por el contrario,
en TMayor el desarrollo de hierbas y arbustos alrededor de los monticulos rocosos
incrementaria la variedad de recursos alimenticios lo que podria contribuir a la mejor

condicion corporal de los lagartos.

En relacion al cromatismo, nuestros resultados indican que los individuos de TMayor
producen menor coloracién en comparacion con los individuos de TMenor. Factores
ambientales como las altas temperaturas pueden incrementar las tasas metabolicas y en
consecuencia, el estrés oxidativo, aumentando las especies reactivas del oxigeno (ROS)

(Brown et al., 2004; Lourdais et al. 2013). Altos niveles de ROS pueden oxidar tanto las
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moléculas de pigmento como dafiar los colores estructurales produciendo una pérdida de
coloracion (Garratt y Brooks 2012; Mészéros et al., 2019). El deterioro de las sefiales de
color puede afectar el éxito reproductivo en individuos, un patron que se ha observado ya en
peces, reptiles y aves (Cote et al. 2010; Mougeot et al. 2010; Pike et al. 2007).
Particularmente, en otras especies de lagartos se ha visto que la calidad térmica del hébitat
influye negativamente sobre el color a través del dafio oxidativo ya que permanecer tiempo
excesivo a temperaturas subdptimas (por ejemplo en ambientes estocasticos) puede actuar
como un estresor produciendo altos niveles de ROS y la coloracion sexual se torna débil
(Mészéros et al., 2019). La coloracion sexual cumple una funcion de sefializacion, por lo
tanto la disminucidn del color por estrés oxidativo podria afectar el potencial reproductivo
en poblaciones sometidas a un incremento de temperatura asociado a los cambios

ambientales actuales.

Por otro lado, estudios experimentales realizados anteriormente por Rossi (2022) sobre
cambios de coloracion y temperatura a corto plazo, se relacionan con el patrén observado en
este estudio. Rossi (2022) encontrd que individuos sometidos a altas temperaturas pierden la
capacidad plastica de oscurecer el color. Sumado a esto, también se ha visto que hembras
sometidas a altas temperaturas destinan menos tiempo a la seleccion de pareja y dan menos
importancia a las sefiales de color (Rossi, 2022). Estas observaciones en conjunto sugieren
que las altas temperaturas podrian ser un disruptor de las sefiales de color y por lo tanto las

mismas podrian perder relevancia en el contexto de la seleccidn sexual.

La coloracion podria depender de otros factores ademas de la temperatura, como la estructura
del hébitat. Los patrones de color deben mantener un nivel de visibilidad que represente un
equilibrio éptimo entre la cripsis y la eficacia de sefiales (Stuart-Fox et al., 2007). En relacién
a esto, en TMenor donde hay mas obstaculos visuales dado por la cobertura boscosa, la
mayor coloracion de los individuos podria ser necesaria para ser advertidos por
conespecificos, aun mas en contextos donde los encuentros pueden llegar a ser menos
frecuentes (Rossi, 2022). La exacerbacion del color en lagartos es importante en ambientes
visuales ruidosos tales como habitats boscosos (Stuart-Fox et al. 2007; Hamilton et al.,
2013), por ejemplo en Podarcis donde los morfos naranjas se asocian a estos ambientes
(Thompson et al., 2023). Asimismo, en TMayor una coloracion mas débil podria contribuir
a la cripsis teniendo en cuenta que en este habitat los individuos se encuentran mas

expuestos.

35



Las diferencias cromaticas se encontraron en regiones corporales particulares (colores
pigmentarios del dorso de la cabeza, el color verde y azul del flanco, y también colores tales
como el negro y el blanco en el dorso y en la cabeza respectivamente), lo cual sugiere que la
plasticidad de los colores varia de manera no uniforme en funcién a las temperaturas

ambientales.

Respecto a la coloracion de la cabeza, los individuos de TMenor desarrollaron mayor
coloracion pigmentaria. Si bien la coloracion es costosa y podria estar relacionada a la
condicion corporal (Prum et al., 2006; Koch et al. 2017), hay estudios que sugieren una
relacion inversa entre la incorporacion de lipidos y la produccion de color pigmentario. Se
ha visto en lagartos que la ingesta de lipidos afecta negativamente la concentracion de
antioxidantes no pigmentarios conduciendo a una disminucion del color de sus
ornamentaciones (San-José et al., 2012). Esto se atribuye a que lipidos y antioxidantes
(carotenoides y no pigmentarios) son transportados por lipoproteinas, por lo que puede
existir una competencia para su inclusion (San-José et al., 2012). Una mayor coloracion
podria sefializar en forma honesta los niveles de antioxidantes totales presentes en el
organismo, ya que un sistema antioxidante mas eficiente evitaria la oxidacién de los
pigmentos (Hartley and Kennedy 2004). De hecho, en lagartos del género Lacerta se ha visto
que la expresion de coloracién basada en carotenoides aumenta cuando se incrementan los
niveles de antioxidantes no pigmentarios (Kopena et al., 2014). Considerando que algunos
estudios sugieren que la incorporacion de lipidos y carotenoides ocurre en forma
independiente (Finke, 2002), los individuos del ambiente TMayor podrian priorizar la
ingesta de alimentos ricos en grasas a fin de, como dijimos previamente, desarrollar una
mejor condicion corporal pero con el costo de reducir las ornamentaciones de color. En
contraste, los individuos en TMenor podrian prescindir de los alimentos ricos en grasas y en
su lugar maximizar la ingesta de carotenoides, lo que se reflejaria en una mayor coloracion

rojo-naranja en la cabeza.

Respecto a la funcion de la coloracion de la cabeza, en Tropidurus spinulosus las areas
naranjas se exacerban durante el periodo reproductivo cuando la competencia por las
hembras se intensifica (Rossi et al., 2019). En las interacciones agonisticas los machos que
dominan las peleas generalmente presentan grandes areas de color en las partes mas visibles
del cuerpo como la cabeza (Rossi et al., 2021). Ademas en esta situacion, los machos elevan

la cresta en la region dorsal de la cabeza haciendo que la coloracién naranja-amarillo sea
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mas visible (Rossi et al., enviado). En lagartos, la coloracion rojo-naranja puede ser una
sefial de estatus y permite resolver conflictos de forma pasiva (Hamilton et al., 2013; Rossi
et al., 2023), lo cual se podria relacionado a la menor robustez de los individuos de TMenor
ya que estos podrian utilizar las sefiales visuales de color como estrategia evitando el

contacto fisico.

Respecto a la coloracién verde-azul, Lopez Juri et al., (2020) describieron que cuando la
competencia intrasexual se intensifica (hacia mediados-finales de la temporada
reproductiva) estos colores aumentan. Segun la teoria cromatica, dichos colores podrian
causar un importante contraste cromatico con la coloracion naranja del abdomen durante
displays de encuentros agonisticos tales como la compresion lateral (Rossi, et al., 2022). Sin
embargo, en la poblacion TMayor los individuos muestran menor coloracion verde-azul en
relacién a los de TMenor durante gran parte de la temporada reproductiva, sugiriendo
nuevamente que las altas temperaturas podrian afectar la sefializacion por coloracion.
Respecto al balance blanco-negro, los machos de TMayor presentaron mayor proporcion de
blanco en distintas regiones del cuerpo. Ademas, la coloracion negra del dorso aumenta mas
marcadamente en los individuos de TMenor. El negro es un color producido por melaninas,
y en ectotermos, se ha asociado con la termorregulacion (Geen et al., 2014). Estudios hechos
sobre otros lagartos apoyan la hipétesis de la termorregulacion mediada por el color
proporcionando evidencia de que la reflectancia de la piel influye en la velocidad de
calentamiento y enfriamiento (Geen et al., 2014; Aguado y Clusella-Trullas, 2021).
Langkilde et al. (2012) observaron en Sceloporus undulatus que a temperaturas calidas, una
coloracion dorsal mas clara ayudaria a reducir las cargas de calor. Por lo tanto el balance
negro-blanco podria estar implicado en la termorregulacion ya que las proporciones de estos
colores podrian disminuir la tasa de calentamiento en TMayor. Sin embargo, es necesario
considerar que para las variables cromaticas que muestran una dinamica temporal dentro de
la época reproductiva (Fig. 7), las conclusiones pueden ser parciales debido a que en el
habitat TMenor el muestreo tiene un corrimiento hacia mediados-finales del periodo
reproductivo, por lo cual seria importante en proximos estudios reforzar la toma de datos en
el inicio de la temporada a fin de corroborar si las diferencias encontradas se deben a un

patrén espacial o temporal.

Relacionando el cromatismo con parametros reproductivos, en Tropidurus spinulosus se ha

observado que la extension del amarillo del flanco y del naranja del abdomen se
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correlacionan con el volumen testicular, siendo posiblemente una sefial reproductiva, y las
hembras muestran preferencia hacia mayor extension de amarillo (Lépez Juri et al., 2020;
Rossi et al., 2022). Notablemente estos colores no presentan variaciones significativas entre
poblaciones, lo cual podria estar reflejando la importancia de estas sefiales de color en

relacion al potencial reproductivo de los machos.

Sumado a esto, en otros grupos taxonémicos como las aves, hay evidencia de que las sefiales
de color basadas en carotenoides pueden sefializar de forma honesta parametros de la calidad
espermatica como viabilidad y motilidad (Helfenstein et al., 2010; Navara et al., 2012), ya
gue un mejor sistema antioxidante (reflejado en mayor color) evitaria el dafio que producen
los ROS sobre espermatozoides (Helfenstein et al., 2010). De hecho se han encontrado
carotenoides en pequefias cantidades en el semen de aves que podrian tener una funcion
antioxidante (Rowe y McGraw, 2008; Helfenstein et al., 2010). Por lo tanto considerando
que la poblacién TMayor exhibe menos coloracion pigmentaria en la cabeza y estaria sujeta
a mayor nivel de estrés oxidativo, seria predecible que los individuos de esta poblacién
pudieran tener semen de menor calidad. En futuros estudios seria interesante comparar

viabilidad y motilidad espermatica entre estas poblaciones.

Respecto a la morfologia espermatica, en ambientes de temperaturas favorables para la
especie y donde hay baja competencia espermatica, el almacenamiento de espermatozoides
seria una estrategia posible (Uller y Olsson, 2008). Los espermatozoides con cabezas mas
elongadas presentes en la poblacion del habitat TMenor podrian desempefiar un papel
importante durante la guarda de esperma al contribuir en las interacciones espermatozoide-
hembra en el epitelio del oviducto. Esta estrategia es comun en reptiles (Shankar et al., 2023)
e implica un reconocimiento entre carbohidratos en la superficie del tracto reproductivo de
la hembra y las proteinas que recubren la cabeza espermatica (Green et al. 2001; Pitnick et
al., 2009).

En contraste, los lagartos del habitat TMayor presentaron espermatozoides de cabezas mas
cortas. De manera similar, en Poecilia reticulata se observo que altas temperaturas reducen
el tamafio espermatico (Breckels y Neff, 2013). En el presente estudio, la reduccion de la
cabeza espermatica podria contribuir a una natacion mas veloz, ya que se disminuiria el
arrastre que experimenta el espermatozoide durante su natacion (Malo et al., 2006; Fenkes
et al., 2019). Este cambio en la cabeza espermatica se traduce en un aumento de la longitud

relativa del flagelo, por lo cual la velocidad espermatica podria incrementar, ya que la
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longitud del flagelo y la velocidad del esperma se han correlacionado de forma positiva en
varios taxones (Lupold et al., 2009; Tourmente et al., 2011). En ambientes de altas
temperaturas esto podria ser beneficioso para alcanzar los sitios de fertilizacion evitando la
permanencia en el tracto femenino de hembras donde las temperaturas corporales podrian
estar afectadas por temperaturas ambientales elevadas. De hecho, Rossi et al., (2021)
encontraron que temperaturas altas asociadas a un escenario de cambio climético extremo
afectan la dinamica y supervivencia de los espermatozoides de forma negativa. En funcion
a esto, los resultados obtenidos sugieren que las altas temperaturas podrian modificar las
estrategias reproductivas poscopulatorias, conduciendo a cambios en los caracteres de la

morfologia espermaética.

Ademas, una natacion mas rapida seria también ventajosa bajo el escenario de mayor
presencia simultanea descrita para el habitat TMayor (Rossi, 2022), ya que mas interaccién
entre machos conduciria a una mayor competencia espermatica (Snook, 2015). En
concordancia, si bien no hubo diferencias significativas entre poblaciones, los individuos de
TMayor tenderian a desarrollar mas volumen testicular segin el Andlisis de Componentes
Principales (Fig. 9 y 10), caracteristica que en general es promovida por la competencia
espermatica (Malo et al., 2006; Lipold et al., 2009; Tourmente et al. 2009).

39



Limitaciones y propuestas de estudios a futuro

Para los modelos STPE, el uso de conocimientos bioldgicos previos es importante (Van de
Pol et al., 2016; Lovell et al., 2023). Teniendo en cuenta la biologia térmica de la especie
(L6pez Juri et al., 2018a) y las condiciones térmicas de los ambientes (Rossi et al., 2023),
se determino que el habitat tomado como escenario de incremento de temperatura (TMayor)
presentd menor calidad térmica. Segun los datos climaticos, este ambiente ha estado sujeto
a un incremento de la temperatura ambiental en las ultimas décadas. La variacion ambiental
dada por el cambio climéatico puede impulsar cambios fenotipicos rapidos mediante
mecanismos de plasticidad; mientras que la adaptacion de las estrategias de termorregulacion
ocurriria a una tasa mas lenta sobretodo en especies de tiempos de generacion largos como
los lagartos (Sinervo et al., 2010; Parmesan, 2006). De hecho, cuando se comparé el rango
Tset entre individuos provenientes de los diferentes ambientes térmicos, se observd que las
poblaciones no difieren en la temperatura preferida, en consecuencia, se podria descartar un
efecto de aclimatacion a altas temperaturas para TMayor (Rossi et al., 2023). Considerando
esto, el disefio STPE utilizado podria estar evidenciando cambios del fenotipo ligados al
ritmo de accion del cambio climéatico (Urban et al., 2014) y en base a ello se realizaron
predicciones sobre posibles cambios en los patrones reproductivos. Sin embargo, como las
comparaciones poblacionales puntuales son poco informativas acerca de los procesos
plasticidad-adaptacion (Lovell et al., 2023), este estudio podria ser complementado a futuro
con disefios experimentales de translocacion a diferentes escalas para dilucidar los
mecanismos subyacentes a los cambios observados y poner en evidencia las caracteristicas
plasticas de la especie (Lovell et al., 2023), lo que permitiria robustecer los resultados

obtenidos y las predicciones realizadas.

Por otro lado, se ha propuesto que el uso de datos histdricos existentes puede ayudar a
mejorar el poder de prediccion del modelo en relacion a las limitaciones asociadas a la
transferibilidad en el tiempo (Lovell et al., 2023). En funcién a esto, y considerando que se
cuenta con datos morfolégicos y cromaticos del inicio del proyecto (2014) y planificando la
continuidad de futuros estudios, seria interesante analizar si las diferencias espaciales
detectadas son congruentes con la variacion temporal de los fenotipos en asociacién con los
cambios térmicos. También se ha planteado la importancia del uso de experimentos que
pueden proporcionar informacién sobre las respuestas bioticas poniendo a prueba factores

causales y generando condiciones climaticas pronosticadas (Lovell et al., 2023), por lo que
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seria interesante comprobar experimentalmente si el aumento de temperatura previsto por el
IPCC podria influir -por ejemplo- en los ciclos espermatogénicos y modificar la morfologia
espermatica, a fin de evaluar si las respuestas ocurren en el mismo sentido que las

predicciones planteadas en este trabajo.

La metodologia STPE ya ha sido utilizada para proyectar respuestas de ectotermos al
calentamiento global. Por ejemplo, Jaramillo et al. (2017) evaluaron patrones morfologicos
de diversas especies de crustaceos a macroescala en relacion a los efectos del cambio
climatico y evidenciaron que los cambios térmicos son el principal predictor de las
variaciones en el tamafio corporal. Ellos sostienen que el disefio STPE utilizado
considerando gradientes ambientales in situ puede proveer importantes evidencias de las
respuestas poblacionales al cambio climatico. Sin embargo, la fortaleza de su estudio reside
en el amplio rango ambiental muestreado y en el alto nimero de réplicas poblacionales. En
el mismo sentido, Merild y Hendry (2014) plantean que poniendo a prueba la correlacion
fenotipo-clima entre multiples ubicaciones independientes en un gradiente ambiental in situ
ayudaria a aumentar la robustez del modelo. Por lo tanto, en estudios futuros el disefio
utilizado en este estudio podria replicarse en otros puntos de la distribucion de la especie
para evaluar si los patrones observados son congruentes y poder hacer extrapolaciones a una

escala geogréafica mas general.
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Conclusion

Nuestros resultados indican que variaciones en el ambiente térmico pueden modificar la
condicidn corporal y la inversion en caracteres pre y poscopulatorios, ya que se encontraron
diferencias en rasgos fenotipicos asociados al cromatismo y a la morfologia espermaética.
Bajo la perspectiva del disefio STPE y considerando los resultados obtenidos en cuanto a las
asociaciones espaciales ambiente-fenotipo, se podria proyectar cambios en patrones
reproductivos en funcion al incremento de temperatura asociado al cambio climatico. Ante
un aumento de temperatura el balance entre caracteres se podria modificar produciendo
variaciones en las estrategias pre y poscopulatorias. La inversion en algunas
ornamentaciones de color se reduciria y éstas podrian perder su rol como sefiales, por lo
tanto la comunicacion intra e intersexual mediada por este mecanismo visual podria verse
afectada. La robustez se incrementaria lo cual favoreceria la competencia entre
conespecificos dando mayor peso a las interacciones fisicas con sus costos asociados. La
morfologia espermatica podria variar a fin de otorgar ventajas a la velocidad de natacion,
aunque una menor calidad térmica del ambiente -en conjunto con la disminucion de
pigmentos antioxidantes- podria conducir a menor viabilidad y longevidad espermaética. En
conclusién, los resultados obtenidos sugieren que las altas temperaturas asociadas al cambio
climatico pronosticado podrian modificar las estrategias reproductivas pre y poscopulatorias
en un modelo de estudio ectotermo con consecuencias en los patrones involucrados en la

seleccidn sexual.
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