
 

 

 

 

 

Universidad Nacional del Comahue  

Centro Regional Universitario Bariloche 

 

Ventajas de la viviparidad: Adaptaciones 

fisiológicas y sociales de los lagartos más 

australes del mundo, Liolaemus sarmientoi y 

Liolaemus magellanicus, al clima frío  

 

 

 

 

 

 

 

 

Trabajo de Tesis para optar al Título de 

Doctora en Biología 

Autora: Lic. Jimena B. Fernández 

Directora: Dra. Nora R. Ibargüengoytía 

Co-Director: Dr. Barry R. Sinervo 

2016 
 



Resumen 

 

I 

 

RESUMEN 

 Los ambientes templados-fríos presentan restricciones térmicas que influyen en 

la ecología, fisiología y el comportamiento de los ectotermos. No obstante, la relación 

entre la historia de vida y el ambiente está también condicionada por factores genéticos 

que evolucionaron por haber estado sometidos a condiciones ambientales diferentes en 

el pasado. Actualmente han predominado dos hipótesis para explicar la evolución de la 

viviparidad en reptiles, la primera propone que la viviparidad ha evolucionado en 

respuesta a la ocupación de climas fríos dada la posibilidad de las hembras preñadas, 

mediante la termorregulación, de mantener temperaturas mayores que la que los 

embriones podrían experimentar en el nido. La segunda hipótesis, sugiere que la ventaja 

de la viviparidad se basa en la posibilidad de mantener temperaturas estables durante el 

desarrollo, ya que afecta positivamente la aptitud de los recién nacidos. Actualmente se 

presenta una nueva hipótesis que se basa en un fenómeno de selección sexual 

frecuencia-dependiente entre morfotipos de coloración y comportamiento. Estos 

morfotipos limitan el intercambio de genes y promueven la especiación, ya que se 

encuentran codificados por un gen de tipo Mendeliano que determina el morfotipo de 

color e interviene en mecanismos de control de diversos fenómenos comportamentales, 

fisiológicos y estrategias reproductivas alternativas. El polimorfismo de coloración se 

ha asociado generalmente a comportamientos diferenciales, mas marcados en machos 

maduros. Los machos dominantes generalmente tienen mayor velocidad y resistencia 

física y cabezas y cuerpos más grandes que los machos sumisos, por lo que los 

dominantes serían capaces de adquirir y defender grandes territorios y tener un mayor 

éxito reproductivo. 

 Las lagartijas que viven en ambientes sujetos a cambios extremos presentan 

características particulares que les permiten reproducirse exitosamente. Así, las 

lagartijas Patagónicas están activas en un periodo restringido a la primavera y el verano 

en el cual llevan a cabo la vitelogénesis, la preñez y los nacimientos, y los machos 

presentan ciclos reproductivos adaptados a la corta temporada reproductiva de las 

hembras. En esta tesis, se espera avanzar en el conocimiento de las adaptaciones 

fisiológicas y comportamentales al clima frío relacionadas con la reproducción de las 

dos especies de lagartijas más australes del mundo, las especies vivíparas y simpátricas 

Liolaemus sarmientoi y Liolaemus magellanicus. Además en machos de L. sarmientoi 

se analiza la existencia de morfotipos de coloración asociados con un comportamiento 

diferencial, y en hembras la influencia de dos tratamientos de temperatura durante la 

preñez en las fechas de puesta y también en el peso, morfometría corporal y velocidad 

de carrera de los recién nacidos. Los resultados se discuten en relación a las hipótesis de 

la viviparidad en reptiles. 

 Las hembras de las dos especies comienzan la vitelogénesis a fines de 

primavera, la cual probablemente se detiene o continúa a tasas muy bajas durante la 

brumación, y concluye en la primavera siguiente. La preñez comienza en la primavera y 

los nacimientos se producen durante un mes a mediados del verano. Las hembras que 

dan a luz temprano en la temporada de actividad pueden iniciar un nuevo ciclo 

vitelogénico antes del otoño y llevar a cabo un ciclo reproductivo anual. Sin embargo, 

las hembras que dan a luz tarde retrasan el comienzo de un nuevo ciclo vitelogénico 

hasta la siguiente primavera, llevando a cabo un ciclo reproductivo bianual. Los machos 

llevan a cabo una reproducción continua, mostrando la presencia de esperma durante 

toda la temporada de actividad, aumentando las posibilidades de aparearse a comienzos 

de primavera y favoreciendo los nacimientos a principios del verano. El potencial de las 
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hembras de ajustar su frecuencia reproductiva anual-bianual, de acuerdo a las 

restricciones impuestas por las condiciones ambientales, y de los machos de realizar un 

ciclo reproductivo continuo confieren una ventaja adaptativa para lidiar con las 

adversidades del clima frío que habitan.  

 En cuanto a los experimentos de laboratorio, las hembras preñadas de L. 

sarmientoi, que experimentaron desde un estadio medio de desarrollo embrionario la 

posibilidad de termorregular libremente, parieron antes y crías en buenas condiciones de 

salud, de mayor tamaño y peso corporal y que mostraron una mayor aptitud para la 

carrera que las crías de las hembras que experimentaron durante la preñez una 

temperatura similar a la que experimentaría un huevo en un nido. A su vez, la 

variabilidad de la distribución de las temperaturas preferidas fue mayor en las hembras 

no preñadas que en las preñadas. Las hembras preñadas buscan mantener la temperatura 

preferida en un rango estrecho de temperaturas, apoyando la hipótesis del clima frío 

dado que las crías de hembras expuestas a temperaturas bajas no se desarrollaron 

adecuadamente como para nacer con tiempo para alimentarse antes de la brumación, y a 

su vez presentaron baja aptitud para la carrera. Además las hembras preñadas fueron 

capaces de termorregular a temperaturas mayores que las del ambiente, alcanzando una 

eficiencia térmica típica de un termorregulador moderado. Del mismo modo, la 

hipótesis de la manipulación térmica materna es apoyada fuertemente, ya que las 

hembras preñadas mostraron menor variabilidad en la temperatura preferida que las 

hembras no preñadas y sus crías mostraron mayor aptitud que las que se desarrollaron a 

temperaturas menores. 

 En cuanto a la hipótesis de polimorfismo de coloración y comportamiento, en 

machos de Liolaemus sarmientoi se observan los morfotipos rojo puro (RR), rojo-

amarillo (RA) y amarillo puro (AA). El largo entre rodillas y el alto de la cabeza de RR 

resultó mayor que el de AA y el alto de la cabeza de RA mayor que el de AA. De los 

despliegues comportamentales registrados de los enfrentamientos entre machos, la 

variable "Rasqueteo" fue mayor en el morfotipo AA y la variable "Lagartijeo" mayor en 

RR que en RA; también el RR presentó mayor temperatura corporal al finalizar el 

enfrentamiento que el AA. Por lo que el morfotipo RR presenta características de 

dominante al enfrentarse a un RA o AA, el cual exhibe comportamiento de sumisión en 

los enfrentamientos. Estas especies, al vivir en amplios roquedales distribuidos a lo 

largo de la estepa arbustiva, presentan despliegues comportamentales mucho menores y 

más sutiles a los observados en otras especies de climas templados o tropicales en los 

cuales el tamaño poblacional y la lucha territorial es mucho mayor. Aunque es necesario 

un mayor tamaño de muestra para concluir acerca de las diferencias entre los distintos 

morfotipos de L. sarmientoi, éstos pueden influir en la posibilidad de aparearse con las 

hembras y de esta forma tener un efecto directo en la descendencia, por lo que el 

comportamiento y la selección sexual pueden haber influido en la evolución de la 

viviparidad. 

 Finalmente las dos hipótesis térmicas sobre el origen de la viviparidad se pueden 

confirmar en relación a estos lagartos de clima frío y además se complementan. Las 

hembras preñadas pueden termorregular para mantener temperaturas mayores que las 

que tendría un huevo de un ovíparo en un nido, y eligen temperaturas estables en un 

rango estrecho de temperaturas que benefician el desarrollo y la adecuación biológica de 

las crías. A su vez, los comportamientos y los enfrentamientos entre machos previos a la 

cópula pueden limitar el intercambio de genes y haber influido a nivel hormonal en la 

retención del huevo en útero y la evolución de la viviparidad. 
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ABSTRACT 
 

 Cold-temperate environments have thermal constraints affecting the ecology, 

physiology and behavior of ectotherms. However, the relationship between life history 

and the environment is also influenced by genetic factors that evolved by being 

subjected to different environmental conditions in the past. Currently two hypotheses 

have prevailed to explain the evolution of viviparity in reptiles, the first proposed that 

viviparity has evolved in response to the occupation of cold climates because the 

possibility of pregnant females, by thermoregulation, to maintain higher temperatures 

than embryos could experience in a nest. The second hypothesis suggests that the 

advantage of viviparity is based on the possibility of females to maintain stable body 

temperatures during development, positively affecting fitness of offspring. Currently a 

new hypothesis is presented, which is based on a phenomenon of frequency-dependent 

sexual selection between morphotypes of color and behavior. These morphotypes limit 

the exchange of genes and promote speciation, since they are encoded by a Mendelian 

gene that determines the color morphotype and also control mechanisms involved in 

various behavioral and physiological phenomena and alternative reproductive strategies. 

Color polymorphism is generally associated with differential behaviors, more visible in 

mature males. Dominant males generally have greater speed and endurance and larger 

heads and bodies than submissive males, so dominant males would be able to acquire 

and defend large territories and have greater reproductive success. 

 Lizards living in environments subject to extreme changes have specific 

characteristics that allow them to successfully reproduce. Thus, Patagonian lizards are 

active for a period restricted to spring and summer when vitellogenesis, pregnancy and 

birth take place, and males exhibit reproductive cycles adapted to the short breeding 

season of females. In this thesis, it is expected to advance on the knowledge of the 

physiological and behavioral adaptations to cold climate related to reproduction of the 

southernmost species of lizards, the viviparous and sympatric species Liolaemus 

sarmientoi and Liolaemus magellanicus. Furthermore, in L. sarmientoi males is 

analyzed the existence of color morphotypes associated with differents behaviors, and in 

females the influence of two temperature treatments during pregnancy in parturition 

dates and also in weight, body morphometry and locomotor performance of newborns. 

Results are discussed in relation to the viviparity hypotheses in reptiles. 

 Females of both species start vitellogenesis in late spring, probably arrested or 

continued at very low rates during brumation resumed in the spring of the next year. 

Pregnancy begins in spring and births occur during a month in mid-summer. Females 

that give birth earlier in the season can start a new vitellogenic cycle before autumn and 

perform an annual reproductive cycle. However, females which give birth later in the 

season delay the start of a new vitellogenic cycle until the following spring, performing 

a biannual reproductive cycle. Males perform a continuous reproduction, showing the 

presence of sperm during the entire activity season, increasing the chances to mate in 

early spring and encouraging births early in summer. The potential of females to adjust 

their annual-biennial frequency of reproduction according to the constraints imposed by 

environmental conditions, and males being able to perform a continues reproductive 

cycle, confers and adaptive advantage to deal with the adversities of the cold climate 

that they inhabit. 

 Regarding laboratory experiments, pregnant females of L. sarmientoi, that 

experienced from a middle stage of embryonic development the possibility to 

thermoregulate freely, gave birth before and healthy newborns with larger body and 

weight who showed greater locomotor performance than offspring of females who 
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experienced during pregnancy a similar temperature that an egg would experience in a 

nest. Moreover, the variability in the distribution of preferred temperatures was higher 

in non-pregnant than in pregnant females. Pregnant females seek to maintain the 

preferred temperature within a narrow range of temperatures, supporting the cold 

climate hypothesis since the offspring of females exposed to low temperatures were not 

properly developed to be born with time to feed before brumation, and in turn they 

showed low locomotor performance. In addition, pregnant females were able to 

thermoregulate at temperatures higher than ambient, reaching a typical thermal 

efficiency of a moderate thermoregulator. Similarly, the maternal manipulation 

hypothesis is strongly supported, since the pregnant females showed less variability in 

the preferred temperature than non-pregnant females, and their offspring showed greater 

fitness than those developed at lower temperatures. 

 Regarding the hypothesis of color and behavior polymorphism, Liolaemus 

sarmientoi males exhibit the morphotypes pure red (RR), red-yellow (RA), and pure 

yellow (AA). The length between knees and the head height of RR was higher than AA, 

and the head height of RA was higher than AA. Among the behavioral displays 

registered between males, the "Scratching" display was higher in AA, and the "Push-up" 

display was higher in RR than RA; also RR showed higher body temperature at the end 

of the agonistic interaction experiments than the AA. Therefore the RR has dominant 

morph characteristics when faced with RA or AA, which exhibit submissive behavior in 

the agonistic interaction. These species, living in large rocky outcrops distributed along 

the shrub steppe, show much smaller and more subtle displays than those observed in 

other tropical and temperate species, in which the population size and the territorial 

struggle is much greater. Although larger sample size is necessary to conclude about 

differences between morphotypes of L. sarmientoi, they could influence the ability to 

mate with females and thus have a direct effect in offspring, so the behavior and sexual 

selection can affect the evolution of viviparity. 

 Finally the two thermal hypotheses of the origin of viviparity can be confirmed 

in relation to these cold climate lizards, and also they are connected. Pregnant females 

can thermoregulate to maintain higher temperatures to embryos than they would have in 

a nest, and select stable temperatures in a narrow range of temperatures that enhance the 

embryo development and offspring fitness. At the same time, behaviors and agonistic 

interactions between males prior to mating can limit the genes exchanges and have 

influenced at hormone levels in the retention of egg in uterus and the evolution of 

viviparity. 
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INTRODUCCIÓN 

Los ambientes templados-fríos presentan restricciones térmicas que influyen en 

la ecología, fisiología y el comportamiento de los ectotermos (Cowles & Borget, 1944), 

afectando diversos aspectos como la fecundidad, el modo reproductivo (ovíparo o 

vivíparo), el crecimiento, la longevidad, la alimentación y la capacidad de 

almacenamiento de energía (Zug et al., 2001). No obstante, la relación entre los 

diversos aspectos de la historia de vida y el ambiente está condicionada no sólo por los 

factores ecológicos presentes (Vitt, 1992) sino por aquellos genéticos que evolucionaron 

por haber estado sometidos a condiciones ambientales probablemente diferentes en el 

pasado (Heulin et al., 1991). En ambientes templado-fríos la reducción de los tiempos 

de actividad diarios y estacionales, se torna más pronunciada hacia los polos, 

volviéndose fundamental para la sobrevivencia de las especies la coordinación del ciclo 

de vida con el climático (Shuter & Post, 1990). Por ejemplo, las cópulas en primavera y 

los nacimientos en verano a temperaturas favorables para el desarrollo aseguran, no sólo 

la sobrevivencia de los juveniles al primer invierno (Ibargüengoytía, 2008; Wapstra et 

al., 2010), sino la aptitud de los mismos (Shine, 2004). Entre las adaptaciones 

reproductivas y comportamentales podemos citar la secuencia evolutiva que va desde la 

dispersión de las gametas, el cuidado de una ovipostura en un sustrato o ambiente 

específico, a la internalización de la futura progenie en el cuerpo de la madre (Balon, 

1990). En reptiles Squamata (lagartijas, serpientes y anfisbenas) la viviparidad 

evolucionó de la oviparidad en al menos 115 linajes distintos (Blackburn, 2000; 

Blackburn, 2014; Stewart & Blackburn, 2014) y se piensa que se dio a través del 

incremento gradual de la retención del huevo en útero y el origen de placentas, 

culminando con el nacimiento de crías totalmente desarrolladas (Packard et al., 1977; 

Shine & Bull, 1979; Qualls & Shine, 1998; Stewart & Blackburn, 2014). De esta forma 

y por tener una gran plasticidad fenotípica, los reptiles Squamata son un excelente 

modelo para estudiar las fuerzas selectivas de la transición oviparidad-viviparidad y 

para conocer el significado adaptativo de la misma (Elphick & Shine, 1998; Blackburn 

2000; Lambert & Wiens, 2013; Stewart & Blackburn, 2014). 

Actualmente predominan dos hipótesis principales para explicar la evolución de 

la viviparidad en reptiles, que acuerdan con la idea de que la viviparidad ha 

evolucionado en Squamata por razones relacionadas con la temperatura. Estas hipótesis 
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postulan que en climas con temperaturas extremas la diferencia térmica entre el útero y 

el nido, generada gracias a la regulación materna de la temperatura corporal, brinda una 

ventaja y es el factor clave en la evolución de la viviparidad (Blackburn, 2000). De esta 

forma, la hipótesis del clima frío propone que la viviparidad ha evolucionado en 

respuesta a la ocupación de climas fríos dada la posibilidad de las hembras preñadas, 

mediante la termorregulación, de mantener temperaturas mayores para los embriones 

en el útero que las que podrían experimentar en el nido (Mell, 1929; Blackburn, 1982; 

Shine, 1983; 1985). Durante muchos años se apoyó esta hipótesis con la observación de 

que la viviparidad en reptiles es relativamente común en climas fríos (Shine, 1985; 

Qualls & Shine, 1998; Lambert & Wiens, 2013), sin embargo esta hipótesis no explica 

por qué la viviparidad es también una estrategia exitosa en climas cálidos y no tiene en 

cuenta el efecto de la variabilidad térmica en el desarrollo embrionario. Así, la hipótesis 

de la manipulación térmica materna sugiere que la ventaja de la viviparidad reside en la 

posibilidad de la hembra de mantener durante el desarrollo de los embriones 

temperaturas más estables y en un rango más adecuado que las que estarían 

disponibles en un nido en el ambiente en el que viven, afectando positivamente la 

aptitud de los recién nacidos (Shine, 1995; 2004), siendo una posible ventaja tanto en 

climas fríos como en los trópicos con temperaturas altas extremas (Webb et al., 2006). 

Una tercera hipótesis, más relacionada al comportamiento que a la ecología térmica, fue 

presentada recientemente por Sinervo y colaboradores y está basada en un fenómeno de 

selección sexual frecuencia-dependiente entre morfotipos, de coloración y 

comportamiento, reportado en numerosos estudios realizados en las especies Uta 

stansburiana y Lacerta vivípara y en los géneros Anolis, Podarcis, Ctenophorus, 

Urosaurus y Sceloporus. Esta hipótesis se fundamenta en estudios sobre el primer 

ejemplo biológico del juego “piedra-papel-tijera” en la lagartija Uta stansburiana de 

California (Estados Unidos), como un polimorfismo de colores principalmente evidente 

en la garganta, más marcado en los machos maduros, que genera un sistema de 

apareamiento trimórfico (Sinervo & Lively, 1996; Figura 1). 
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Figura 1. Polimorfismos en machos de la lagartija Uta stansburiana. De izquierda a derecha: 

machos con gargantas naranja (comportamiento de dominio y usurpación), azul 

(comportamiento de cooperación) y amarillo (comportamiento de engaño). Tomado de Sinervo 

& Lively, 1996. 

El polimorfismo de coloración se ha asociado generalmente a comportamientos 

diferenciales, con ciertos colores en los machos relacionados a un mayor o menor nivel 

de agresividad, pudiendo en definitiva acceder en mayor o menor medida a la 

posibilidad de aparearse con las hembras (Olsson et al., 2007; Bastiaans et al., 2013). 

Como en el juego, en donde el papel le gana a la piedra, la tijera al papel y la piedra a la 

tijera, la amplia gama de estrategias ultra dominantes de los machos naranjas de Uta 

stansburiana es derrotada por el engaño de los machos amarillos, los cuales son 

derrotados por las estrategias de cooperación de los machos azules y la estrategia de los 

machos naranjas derrota la de los machos azules, completando el ciclo dinámico 

(Sinervo & Lively, 1996). Asimismo, en varias especies de lagartijas se han encontrado 

diferencias en el rendimiento locomotor (velocidad para la carrera y resistencia física) y 

morfometría entre los distintos morfotipos de coloración y comportamiento, relacionado 

con el resultado de interacciones y luchas entre machos, ya que generalmente los 

machos ganadores y dominantes son más rápidos, tienen mayor resistencia física y 

cabezas y cuerpos más grandes que los machos sumisos, por lo que los dominantes 

serían capaces de adquirir y defender grandes territorios, tener más apareamientos y un 

mayor éxito reproductivo (Robson & Miles, 2000; Sinervo et al., 2000a; Perry et al., 

2004; Calsbeek et al., 2010; Huyghe et al., 2012). 

Se considera que estos morfotipos particulares limitan el intercambio de genes y 

promueven la especiación, pudiendo ser una de las principales causas del origen de la 

viviparidad en reptiles, ya que los morfotipos de coloración, asociados con las 
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estrategias sociales alternativas estudiadas en la especie Uta stansburiana, se 

encuentran controlados por un gen de gran efecto, que posee tres alelos co-dominantes 

en la expresión del color, localizado en el locus llamado OBY (del inglés orange, blue y 

yellow; Sinervo et al., 2001; 2006; Corl et al., 2010), que se hereda según un patrón 

genético Mendeliano y que tiene efecto dominante en las estrategias y comportamientos 

de machos y hembras. Este gen además de determinar el morfotipo de color, interviene 

en mecanismos de control de diversos fenómenos comportamentales, fisiológicos y 

estrategias reproductivas alternativas como por ejemplo, territorialidad, dispersión, 

migración, función inmune, hormonas, socialización y colonialismo y controla también 

la masa del huevo y el tamaño de camada (Sinervo & Lively, 1996; Sinervo et al., 

2000b; Zamudio & Sinervo, 2000; Sinervo et al., 2001; Svensson et al., 2001; Sinervo 

& Svensson, 2002; Sinervo & Clobert, 2003; Comendant et al., 2003; Sinervo et al., 

2006; Mills et al., 2008; Lancaster et al., 2008; Corl et al., 2010; Sinervo & Miles, 

2010; Bastiaans et al., 2013; entre otros estudios). Los autores Sinervo y Miles (2010), 

en una revisión sobre hormonas y comportamiento en reptiles, sugieren fuertemente a 

las hormonas prolactina y arginina-vasotocina y sus receptores como los responsables 

más probables tanto de la evolución comportamental del sistema social de morfotipos 

"piedra-papel-tijera", como de la evolución de estrategias alternativas como la 

viviparidad; ya que la prolactina es la principal hormona relacionada con el 

mantenimiento del embrión en útero durante la preñez y junto con la arginina-

vasotocina pueden efectuar cambios en la fisiología y el comportamiento de los 

organismos, asociándoselas principalmente al cuidado parental. No obstante, las tres 

principales hipótesis de la viviparidad se pueden encontrar vinculadas, ya que las 

diferencias comportamentales entre hembras preñadas y no preñadas que caracterizan 

las hipótesis del clima frío y la de la manipulación térmica materna, pueden deberse 

también a diferencias en los comportamientos termorregulatorios gobernados por los 

morfotipos y codificados por el locus OBY.  

Para inferir acerca de las ventajas de la viviparidad es necesario conocer el grado 

de adaptación de las especies a los diferentes ambientes y cómo influye la temperatura 

en el rendimiento fisiológico de los individuos, en particular de los neonatos (Huey et 

al., 2009). Numerosos trabajos demuestran que las condiciones térmicas experimentadas 

por los embriones de reptiles durante el desarrollo tienen importantes consecuencias en 

el crecimiento, peso y tamaño corporal, comportamiento, preferencias 
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termorregulatorias y en la velocidad de carrera, afectando en definitiva, la sobrevivencia 

y aptitud de las crías (Elphick & Shine, 1998; Wapstra, 2000; Du & Ji, 2003; Shine, 

2004; Ji et al., 2007a; Li et al., 2009; Gao et al., 2010; Yan et al., 2011; Lorioux et al., 

2012). Los embriones desarrollados en el laboratorio a temperaturas experimentales 

muy bajas y constantes generalmente presentan un éxito menor de eclosión, o lo hacen 

muy tarde, y presentan baja condición corporal y bajo rendimiento locomotor (Qualls & 

Andrews, 1999; Booth et al., 2000; Du & Ji, 2003; Rock & Cree, 2003; Deeming, 2004; 

Lourdais et al., 2004; Gao et al., 2010; Wang et al., 2014) y las crías desarrolladas a 

temperaturas demasiado altas y constantes generalmente son inviables o presentan 

deformidades (Du & Ji, 2003; Rock & Cree, 2003; Deeming, 2004; Gao et al., 2010; 

Rodríguez-Díaz et al., 2010; Wang et al., 2014). De esta forma, la diferencia en el 

comportamiento termorregulador de hembras preñadas o grávidas vs. no preñadas, tanto 

en su temperatura de actividad en el campo como en su temperatura preferida en 

laboratorio, se atribuye en varios estudios a un fuerte compromiso de las hembras 

preñadas por regular más precisamente su temperatura corporal en un rango óptimo para 

el desarrollo adecuado de los embriones, tanto en lagartijas (Mathies & Andrews, 1997; 

Booth et al., 2000; Ji et al., 2007b; Braña & Ji, 2007; Lin et al., 2008; Li et al., 2009; 

Rodríguez-Díaz et al., 2010; Yan et al., 2011; Paranjpe et al., 2013; Cadby et al., 2014; 

Woolrich-Piña et al., 2015) como en serpientes (Tu & Hutchinson, 1994; Charland, 

1995; Chiaraviglio, 2006; Webb et al., 2006; Gao et al., 2010). Como consecuencia, las 

hembras vivíparas, a diferencia de las ovíparas, poseen el control sobre el desarrollo y la 

futura adecuación biológica de sus crías, realizando un balance para mantener la 

temperatura corporal en un rango óptimo para el desarrollo, teniendo en cuenta los 

costos que esto trae aparejado (Wapstra et al., 2010; Wang et al., 2014) y adecuándose 

precisamente a los tiempos reproductivos, estrechamente relacionados con el clima que 

habitan (Crews & Gans, 1992). 

En todos los linajes de reptiles, y especialmente en los Squamata, existe una gran 

diversidad de patrones reproductivos representativos de la mayoría de los taxones de 

vertebrados (Moore & Lindzey, 1992; Calsbeek & Sinervo, 2008). Por ejemplo, las 

lagartijas exhiben reproducción sexual o partenogenética (Cuellar et al., 1985) y la 

frecuencia reproductiva varía desde ciclos reproductivos anuales a trianuales (Cree, 

1994; Ibargüengoytía, 2008), algunas veces salteando un año de reproducción (van 

Wyk, 1991; Ibargüengoytía & Casalins, 2007; Boretto & Ibargüengoytía, 2009). Estas 
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diferencias en la biología reproductiva resultan en una gran variabilidad en la 

fecundidad media (Cree, 1994) y diferentes grados de inversión reproductiva (Tinkle, 

1969; Shine, 1992; Pincheira-Donoso & Tregenza, 2011). Estos patrones reproductivos 

y de historia de vida se relacionan con las condiciones ambientales (Crews & Gans, 

1992), dependiendo principalmente de la temperatura, pero también del fotoperiodo, la 

humedad y la disponibilidad de alimento (Duvall et al., 1982; Bauwens, 1999). Esta 

estrecha relación entre el patrón reproductivo y las condiciones ambientales es 

particularmente cierta para la biología reproductiva de las hembras (Olivares et al., 

1987; Galán, 1997; Ibargüengoytía, 2008). Los machos, a pesar de la estrecha 

dependencia de la espermatogénesis con la temperatura, usualmente siguen diferentes 

patrones de acuerdo con los tiempos de los eventos reproductivos de las hembras y de la 

disponibilidad de hembras reproductivas en la población (Leyton et al., 1982; 

Ibargüengoytía, 2008; Méndez De la Cruz et al., 2014). 

Las lagartijas de ambientes tropicales usualmente producen una o más camadas 

por año, mientras que en los ambientes templados los ciclos reproductivos son 

característicamente estacionales, alternando periodos de actividad reproductiva y 

brumación (inactividad invernal en vertebrados ectotérmicos, Mayhew, 1965), (Duvall 

et al., 1982; Guillette & Casas-Andreu, 1987). Estas características no sólo dependen de 

la temperatura, sino también de los recursos alimenticios y de la oportunidad para 

reservar energía en forma de cuerpos grasos, que las hembras utilizan como base de 

lípidos para llevar a cabo la vitelogénesis (Saint Girons, 1985; Van Wyk, 1991; Pough 

et al., 1998; Shine, 2003). Así, los ciclos femeninos extendidos han sido asociados con 

el tiempo anual de actividad (Ibargüengoytía & Cussac, 1996; 1998), así como también 

con las restricciones energéticas para la reproducción (Van Wyk, 1991; Cree & 

Guillette, 1995; Edwards et al., 2002; Hare & Cree, 2005; Boretto & Ibargüengoytía, 

2006; Ibargüengoytía & Casalins, 2007). Los ciclos femeninos multianuales pueden 

darse como consecuencia de varios factores como son: la vitelogénesis prolongada (Van 

Wyk, 1991; Cree et al., 1992; Cree & Guillette, 1995), la gestación prolongada (Vial & 

Stewart, 1985; Cree & Guillette, 1995; Wilson & Cree, 2003), la vitelogénesis y la 

gestación alternadas entre distintas temporadas de actividad (Ibargüengoytía & Cussac, 

1996, 1998), y/o el saltearse años de reproducción en el caso en que las hembras 

carezcan de recursos energéticos suficientes para iniciar un nuevo ciclo reproductivo 

(Van Wyk, 1991; Ibargüengoytía & Casalins, 2007; Boretto & Ibargüengoytía, 2009). 
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Las poblaciones que exhiben este tipo de ciclos son identificadas por un solapamiento 

temporal de hembras vitelogénicas y hembras preñadas (Habit & Ortiz, 1996; 

Ibargüengoytía & Cussac, 1996; 1998) o por la presencia de un alto porcentaje 

(aproximadamente el 50%) de hembras adultas no reproductivas durante la época 

reproductiva (Aldridge 1979; Van Wyk, 1991; Ibargüengoytía & Casalins, 2007). 

Asimismo, los ciclos reproductivos masculinos pueden clasificarse como 

estacionales o continuos. En los ciclos estacionales los machos alternan periodos de 

actividad gonadal con periodos de regresión y quiescencia (Crews & Gans, 1992; 

Whittier & Tokarz, 1992; Méndez De la Cruz et al., 2014), éstos a su vez pueden ser 

sincrónicos o asincrónicos con el ciclo reproductivo femenino. En ciclos sincrónicos 

entre sexos la espermatogénesis y vitelogénesis ocurren simultáneamente seguidos de 

regresión testicular y un periodo de descanso, usualmente incluyen a la mayoría de las 

lagartijas de climas templados y tropicales los cuales pueden asignar largos periodos a 

la reproducción (Pudney, 1995; Crews & Gans, 1992; Whittier & Tokarz, 1992). En 

ciclos asincrónicos, la gametogénesis masculina y femenina no son simultáneas y hay 

reserva de espermatozoides en machos y/o hembras (Crews & Gans, 1992; Moore & 

Lindzey, 1992; Whittier & Tokarz, 1992; Méndez-de la Cruz et al., 1998). Asimismo, 

los ciclos testiculares estacionales pueden ser prenupciales o postnupciales, 

dependiendo si la espermatogénesis se lleva a cabo antes o después del apareamiento 

(Moore & Lindzey, 1992; Pudney, 1995; Boretto et al., 2012). Por su parte, en los ciclos 

reproductivos continuos existe producción constante de espermatozoides durante todo el 

año, patrón común en reptiles de zonas tropicales como una respuesta a un clima 

predecible y de baja estacionalidad (Pough et al., 1998; Ortiz et al., 2014). Pero también 

existen otras especies que exhiben un ciclo reproductivo continuo sólo durante el 

periodo de actividad, excluyendo los meses de brumación, caracterizados por un breve 

periodo de regresión. Esto es típico de machos de hábitats hostiles con climas muy 

impredecibles y cortas temporadas reproductivas en donde los tiempos de los eventos 

reproductivos son limitados (Ibargüengoytía & Cussac, 1999; Boretto & 

Ibargüengoytía, 2006; Cabezas-Cartes et al., 2010; Méndez De la Cruz et al., 2014).  

Las lagartijas que viven en ambientes extremos o arduos presentan 

características particulares que les permiten reproducirse exitosamente en estos hábitats 

donde están sujetas a cambios ambientales extremos y estrés en su fisiología térmica. 
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Por ejemplo, las lagartijas bajo temporadas de actividad restringidas en un clima 

templado frío se caracterizan por un incremento en el tamaño de camada o de neonatos, 

madurez sexual tardía y el desarrollo de caracteres sexuales secundarios, representados 

por competencia masculina intrasexual en respuesta a la baja frecuencia de hembras 

reproductivas en la población (Cree, 1994; Ibargüengoytía & Casalins, 2007; 

Ibargüengoytía, 2008; Clark et al., 2014). El dimorfismo sexual en las lagartijas se 

refleja en distintas proporciones corporales (Por ejemplo en tamaño de la cabeza: 

Schwarzkopf, 2005; Vanhooydonck et al., 2010; Naretto et al., 2014), presencia o 

ausencia de características morfológicas (Cei, 1986; Avila et al., 2008) y diferentes 

colores corporales (Sinervo et al., 2000a; Avila et al., 2008; Bastiaans et al., 2013; 

Hamilton et al., 2013), lo cual se correlaciona con diferencias en el comportamiento 

social (agresión, territorialidad, competencia entre machos durante el apareamiento, o 

elección de la hembra hacia machos más grandes), historia de vida (fecundidad 

ventajosa en hembras más grandes o calidad del macho), ecología (fraccionamiento de 

nicho entre los sexos), fuerza de mordida, entre otros (Shine, 1989; Sinervo et al., 

2000a; Butler & Losos, 2002; Olsson et al., 2002; Bertona & Chiaraviglio, 2003; Cox et 

al., 2003; Fitze et al., 2010; Vanhooydonck et al., 2010; Naretto et al., 2014). 

Liolaemidae, es una familia de lagartijas sudamericanas constituidas por tres 

géneros, Liolaemus, Phymaturus y Ctenoblepharys, distribuidos en ambientes áridos y 

semiáridos de América del Sur Austral. En los géneros Liolaemus y Phymaturus 

(Liolaemidae) los machos han desarrollado una gran diversidad de patrones 

reproductivos que les permiten coordinar con el ciclo reproductivo femenino (Boretto, 

2009; Ibargüengoytía, 2008; Medina & Ibargüengoytía, 2010). En climas templado-fríos 

de altas latitudes o altitudes de Argentina y Chile, donde las posibilidades reproductivas 

y de crecimiento de los ectotermos están restringidas durante la mayor parte del año , las 

hembras de estos géneros generalmente presentan ciclos reproductivos anuales. 

Mientras que en otras especies que habitan estos tipos de climas arduos, las hembras 

presentan ciclos reproductivos multianuales, capaces de reproducirse tanto anual, 

bianual o trianualmente, con baja frecuencia de hembras reproductivas en la población 

(Tabla 1). En algunas de estas especies los machos exhiben ciclos reproductivos anuales 

sincrónicos con las hembras, pero otros presentan ciclos reproductivos continuos con 

producción de espermatozoides a lo largo de la temporada de actividad y con 

almacenamiento de espermatozoides en epidídimos (Tabla 1). 
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Tabla 1. Características de los ciclos reproductivos estudiados de las especies de Liolaemidae de climas templado-fríos de Argentina y Chile (desde 

18°S, 69°O, 4380 msnm hasta 51°S, 71°O, 133 msnm). 

Especies Localidad (latitud, longitud 

y altitud) 

Modo 

reproductivo 

Sexo Frecuencia 

reproductiva 

Almacenamiento 

de esperma 

Referencia 

Liolaemus 

alticolor 

18 S, 69°O, 4200 msnm  Vivíparo Hembra 

Macho 

Anual 

Anual 

No 

No 

Leyton et al. (1982) 

Liolaemus 

aymararum 

18°S, 69°O, 3270 msnm  Vivíparo Hembra 

Macho 

Anual 

Anual 

No 

No 

Leyton et al. (1982) 

Liolaemus 

jamesi 

18°S, 69°O, 4380 msnm  Vivíparo Hembra 

Macho 

Anual 

Anual 

No 

No 

Leyton et al. (1982) 

Liolaemus 

multiformis 

18°S, 69°O, 4300 msnm  Vivíparo Hembra 

Macho 

Anual 

Anual 

No 

No 

Leyton et al. (1982) 

Phymaturus 

antofagastensis 

27°S, 68°O; 4200 msnm  Vivíparo Hembra 

Macho 

Bianual 

Continuo 

No 

Sí 

Boretto & 

Ibargüengoytía (2006) 

Phymaturus 

punae 

29°S, 69°O; 3100-4200 msnm  Vivíparo Hembra 

Macho 

Bianual 

Anual 

No 

Sí 

Boretto et al. (2007) 

Phymaturus 

aguanegra 

30°S, 69°O; 2900 msnm  Vivíparo Hembra 

Macho 

Bianual 

Continuo 

No 

Sí 

Cabezas-Cartes et al. 

(2010) 

Liolaemus 

elongatus 

32-41°S, 66-72°O; 500-1800 

msnm  

Vivíparo Hembra 

Macho 

Anual-Bianual 

Anual 

No 

No 

Ibargüengoytía & 

Cussac (1998; 1999) 

Phymaturus 

vociferator 

37°S, 71°O; 1200 msnm  Vivíparo Hembra Bianual No Habit & Ortiz (1996) 
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Macho Anual No 

Liolaemus pictus 39-41°S, 70-71°O; 520-1700 

msnm  

Vivíparo Hembra 

Macho 

Bianual-Trianual 

Continuo 

No 

Sí 

Ibargüengoytía & 

Cussac (1996; 1999) 

Phymaturus 

zapalensis 

39°S, 70°O; 824-1312 msnm  Vivíparo Hembra 

Macho 

Anual-Bianual 

Anual 

No 

No 

Boretto & 

Ibargüengoytía (2009) 

Phymaturus 

spectabilis 

41°S, 69°O; 983-1064 msnm  Vivíparo Hembra 

Macho 

Anual-Bianual 

Anual 

No 

No 

Boretto et al. (2014) 

Phymaturus 

tenebrosus 

41°S, 71°O; 575-1230 msnm  Vivíparo Hembra 

Macho 

Bianual 

Anual 

No 

Sí 

Ibargüengoytía (2004) 

Liolaemus 

lineomaculatus 

43°S, 70°O; 626 msnm y 

46°S, 71°O; 263 msnm  

Vivíparo Hembra 

Macho 

Anual 

Anual 

No 

Sí 

Medina & 

Ibargüengoytía (2010) 

Liolaemus 

bibronii 

43°S, 70°O; 626 msnm y 

46°S, 71°O; 263 msnm  

Ovíparo Hembra 

Macho 

Anual 

Anual 

No 

Sí 

Medina & 

Ibargüengoytía (2010) 

Liolaemus 

boulengeri 

43°S, 70°O; 626 msnm y 

46°S, 71°O; 263 msnm  

Ovíparo Hembra 

Macho 

Anual 

Anual 

No 

Sí 

Medina & 

Ibargüengoytía (2010) 

Liolaemus 

sarmientoi 

51°S, 71°O; 133 msnm  Vivíparo Hembra 

Macho 

Anual-Bianual 

Continuo 

No 

Sí 

Fernández (este estudio), 

Fernández et al. (2015) 

Liolaemus 

magellanicus 

51°S, 71°O; 133 msnm  Vivíparo Hembra 

Macho 

Anual-Bianual 

Continuo 

No 

Sí 

Fernández (este estudio), 

Fernández et al. (2015) 
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El género Liolaemus, con al menos 257 especies descriptas hasta la fecha 

(Abdala & Quinteros, 2014), es el género más diversificado de la familia Liolaemidae. 

Liolaemus posee una amplia distribución latitudinal y altitudinal, desde los Andes de 

Perú a Tierra del Fuego en Argentina y Chile (desde los 10°S a los 54° 17'S y desde el 

nivel del mar a mas de 5000 msnm (Bottari, 1975; Schulte et al., 2000; Aparicio & 

Ocampo, 2010; Aguilar et al., 2013) y los congéneres muestran una gran variedad de 

respuestas fisiológicas para adaptarse a la gran diversidad de ambientes y climas 

(Ibargüengoytía et al., 2008; Cruz et al., 2009; Medina et al., 2012; Corbalán et al., 

2013; Moreno-Azócar et al., 2013). En particular, los liolaémidos patagónicos (entre los 

40°S y 54° 30'S) presentan diferentes respuestas evolutivas al clima templado-frío, con 

una marcada estacionalidad. Estos lagartos están activos en los meses de primavera y 

verano pero entran en brumación por aproximadamente 7 meses, desde comienzos del 

otoño hasta mediados de la primavera (Ibargüengoytía, 2008). Además, sus historias de 

vida pueden variar ampliamente dependiendo de las condiciones medioambientales y 

del modo reproductivo (ovíparo o vivíparo), la dieta (herbívoro, insectívoro u 

omnívoro) y el hábito (saxícola, arenícola o arbóreo), (Cei, 1986; Scolaro, 2005). La 

mayoría de las especies de Liolaemus tienen ciclos reproductivos femeninos anuales 

(ver revisión de Ibargüengoytía, 2008; Medina & Ibargüengoytía, 2010), con la 

excepción del ciclo facultativo anual a bianual de L. elongatus (Ibargüengoytía & 

Cussac, 1998), el cual habita promontorios rocosos en la estepa y ambientes de 

transición bosque-estepa desde los 38°S hasta los 45 °S (Minoli et al., 2013) y el ciclo 

bianual a trianual de L. pictus (Ibargüengoytía & Cussac, 1996), el cual habita los 

bosques Andino-Patagónicos desde los 35°S hasta los 43°S (Vera-Escalona et al., 

2010). Aún no se han descripto para el género Liolaemus morfotipos de coloración 

sensu Sinervo & Lively (1996), ya que si bien varios trabajos describen la coloración de 

distintas especies de Liolaemus (Donoso-Barros, 1966; Cei, 1971; Jaksic & Schwenk, 

1983; Scolaro, 2005), estos estudios no presentan los morfotipos de coloración 

asociados a comportamientos sociales diferenciales, que se transmiten por herencia 

mendeliana a la descendencia y que están relacionados con la existencia de estrategias 

reproductivas alternativas en lagartos. 
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ANTECEDENTES SOBRE LAS ESPECIES 

Se utilizaron como modelo de estudio las dos especies de lagartijas más australes 

del mundo, Liolaemus sarmientoi y Liolaemus magellanicus (Figura 2), restringidas 

geográficamente en el extremo sur de la estepa Patagónica, en el Distrito Magellánico 

(Figura 3). Liolaemus sarmientoi Donoso-Barros, 1973 es una lagartija de tamaño 

mediano (largo hocico-cloaca, LHC hembras: 76,90 ± 1,21 mm; LHC machos: 76,82 ± 2,02 

mm; Ibargüengoytía et al., 2010), y se distribuye en las porciones centro y sur de la 

provincia de Santa Cruz, Argentina desde los 48°S, 70°O a los 52°S, 69°O (Breitman et 

al., 2014; Figura 3). Liolaemus sarmientoi es omnívora, saxícola y se ha reportado que 

los nacimientos ocurren en Enero y Febrero con un tamaño de camada de entre 3 a 5 

neonatos (Cei 1986; Scolaro & Cei, 1997; Scolaro, 2005). Liolaemus magellanicus 

Hombron & Jacquinot, 1847 es una lagartija de tamaño pequeño (LHC hembras: 57,41 ± 

1,43 mm; LHC machos: 53,99 ± 1,62 mm; Ibargüengoytía et al., 2010), insectívora y 

arenícola (Cei, 1986) microendémica, distribuida en poblaciones pequeñas (sensu 

Abdala et al., 2012), y de presencia rara en las localidades donde se encuentra (sensu 

Breitman et al., 2014). Se distribuye desde el sur de la provincia de Santa Cruz (50°S, 

71 °O, Argentina) a la porción centro de la Isla de Tierra del Fuego (54°S, 66°O, 

Argentina y Chile), en donde es la única especie de reptil observada (Donoso-Barros, 

1966; Bottari, 1975; Cei, 1986; Jaksic & Schwenk, 1983; Breitman et al., 2014; Figura 

3). Un estudio previo de L. magellanicus por Jaksic & Schwenk (1983) reporta que los 

nacimientos ocurren durante mediados del verano (enero y febrero); los autores 

hipotetizan que L. magellanicus podría tener un periodo de gestación de 11 o 12 meses, 

o que podría haber reserva de espermatozoides. Además reportan para L. magellanicus 

un tamaño de madurez sexual para machos y hembras (machos > 48 mm y hembras > 

60 mm) basado en las características morfológicas de las gónadas.  
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Figura 2. Ejemplares de Liolaemus sarmientoi (A) y Liolaemus magellanicus (B). Fotos por: 

Erika L. Kubisch (A) y Alejandro Scolaro (B). 
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Figura 3. Mapa del extremo sur de América del Sur (Argentina y Chile) en el cual se presenta la 

distribución de las especies Liolaemus sarmientoi (rojo) y Liolaemus magellanicus (azul) según 

Donoso-Barros (1966), Bottari (1975), Jaksic & Schwenk (1983) y Breitman et al. (2014).  

En cuanto a la fisiología térmica, con una temperatura media ambiental de 12°C, 

L. sarmientoi alcanza, a través de la termorregulación conductual, una temperatura 

corporal media de 26°C y L. magellanicus una temperatura corporal media de 23°C. En 
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este último caso, la temperatura corporal media de captura más baja registrada para los 

liolaémidos (Ibargüengoytía et al., 2010). Cuando son colocados en un gradiente 

térmico en el laboratorio, ambas especies prefieren temperaturas mayores (L. 

sarmientoi: 34,4 ± 0,28°C y L. magellanicus: 31,79 ± 0,65°C; Ibargüengoytía et al., 

2010), las cuales raramente alcanzan en su hábitat natural. Así mismo, a pesar de ser 

especies simpátricas, presentan diferencias en el grado de adaptación al ambiente y en 

su comportamiento termorregulatorio (Ibargüengoytía et al., 2010; Fernández et al., 

2011). Liolaemus sarmientoi es un termorregulador moderado (sensu Hertz et al., 1993; 

E = 0,30; Ibargüengoytía et al., 2010), que es capaz de alcanzar su máximo rendimiento 

en un amplio rango de temperaturas (Fernández et al., 2011), mientras que L. 

magellanicus se comporta como un termoconforme (E= -0,04; Ibargüengoytía et al., 

2010), y rara vez encuentra temperaturas que le permiten correr a máxima velocidad en 

su ambiente natural (Fernández et al., 2011).  

En esta tesis se estudian las adaptaciones fisiológicas y comportamentales al 

clima frío relacionadas con la reproducción de las dos especies de lagartijas más 

australes del mundo, Liolaemus sarmientoi y Liolaemus magellanicus. En particular se 

describen los ciclos reproductivos femeninos y masculinos, se analiza la existencia de 

morfotipos de coloración en los machos de L. sarmientoi y su relación con el 

comportamiento y, en las hembras preñadas, se estudia el efecto de la temperatura en la 

adecuación de las crías recién nacidas. Los resultados de esta tesis se integran y discuten 

en el marco de las principales hipótesis del origen de la viviparidad en reptiles. 
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OBJETIVO GENERAL 

El objetivo general de esta tesis es presentar informacion relevante para el 

conocimiento de las adaptaciones reproductivas, termo-fisiológicas y comportamentales 

de las lagartijas al clima frío y discutirlo en base a las principales teorías que explican el 

origen de la viviparidad en reptiles: la hipótesis del clima frío, la hipótesis de la 

manipulación térmica materna y la hipótesis que emana del sistema social relacionado 

con el polimorfismo de coloración y comportamiento (sensu Sinervo y Lively, 1996). 

OBJETIVOS ESPECÍFICOS 

 Describir para Liolaemus sarmientoi y L. magellanicus los ciclos reproductivos 

masculino y femenino, incluyendo la talla de madurez sexual, los tiempos relativos de la 

gametogénesis, la época de cópula, preñez y de nacimientos y el tamaño de camada; en 

base a índices gonadosomáticos e histología gonadal. Se estudia también la existencia 

de dimorfismo sexual en ambas especies.  

 En Liolaemus sarmientoi se estudia si existen diferencias en la fisiología térmica 

entre hembras preñadas y hembras no preñadas, en las temperaturas de actividad (Tc), 

las temperaturas preferidas en el laboratorio y la eficiencia para la termorregulación (E, 

sensu Hertz et al., 1993). 

 En Liolaemus sarmientoi se estudia si existe efecto de la temperatura durante el 

desarrollo embrionario en el éxito de la preñez, en los tiempos de gestación, en el 

tamaño y peso relativo de la camada y en la aptitud de los recién nacidos cuando las 

hembras son sometidas a dos tratamientos de temperatura hasta la fecha de parto: uno 

que simula la temperatura de un huevo en el ambiente de L. sarmientoi (tratamiento 

Nido) y otro tratamiento que permite la posibilidad de que las hembras alcancen la 

temperatura preferida (tratamiento Tpref). 

 En Liolaemus sarmientoi se estudia la existencia del sistema social relacionado 

con el polimorfismo de coloración y comportamiento piedra-papel-tijera (sensu Sinervo 

y Lively, 1996) y si la fisiología térmica (Tc, temperaturas preferidas y E), la resistencia 

para la carrera y los comportamientos sociales se encuentran relacionados a los distintos 

morfotipos. Este objetivo no se realizó con L. magellanicus debido a que no se hallaron 

patrones de coloración asociados a un comportamiento del tipo piedra-papel-tijera en 

esta especie. 
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HIPÓTESIS (H) 

H1: Las hembras de L. sarmientoi y L. magellanicus presentan ciclos reproductivos 

prolongados, realizando vitelogénesis durante una estación completa de actividad 

(primavera y verano), quiescencia gonadal durante el invierno y cópula y preñez en la 

primavera y verano del siguiente año, tal como se ha observado en especies de 

Liolaemidos expuestas a climas rigurosos. 

H2: Los machos de L. sarmientoi y L. magellanicus presentan un ciclo reproductivo 

sincrónico con los tiempos reproductivos femeninos. 

H3: Para asegurar una mayor aptitud de las crías, las hembras preñadas de L. 

sarmientoi expuestas al tratamiento Nido seleccionan temperaturas cercanas al límite 

máximo del gradiente de temperaturas disponible, por el contrario las hembras preñadas 

expuestas al tratamiento Tpref prefieren temperaturas cercanas a la temperatura 

preferida de la especie. 

H4: Las hembras preñadas de L. sarmientoi expuestas al tratamiento Tpref tienen 

un mayor éxito durante la preñez, menor tiempo de gestación y crías con mayor 

adecuación que aquellas hembras expuestas al tratamiento Nido. 

H5: El polimorfismo de color en Liolaemus sarmientoi se relaciona con diferencias 

comportamentales que afecta diversos aspectos de la fisiología térmica (Tc y 

temperaturas preferidas), la resistencia para la carrera y del comportamiento en machos. 
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MATERIALES Y MÉTODOS 

ÁREA DE ESTUDIO 

El trabajo de campo se llevó a cabo en la Estepa Magallánica de la provincia 

fitogeográfica Subantártica, al sur de los departamentos de Lago Argentino y Güer 

Aike, en la provincia de Santa Cruz, Argentina. Liolaemus sarmientoi habita en 

promontorios rocosos de depósitos glacifluviales o derrames lávicos, de los cordones de 

la periferia de antiguos cráteres volcánicos. Comúnmente en estas áreas, al abrigo de los 

intensos y persitentes vientos, el micro-hábitat de la especie se complementa con las 

raíces y el dosel rastrero de arbustos de medio porte y matorrales de mata negra 

(Junellia tridens), mata negra fueguina (Chiliotrichum diffusum), calafate (Berveris 

buxifolia), parrilla (Ribes magellanicum) y matorrales de subarbustos, entre los que 

sobresalen, mata torcida enana (Nardophyllum bryoides), manca perro (Nassauvia 

ulicina), murtilla (Empetrum rubrum) y otros pastos y arbustos enanos (Festuca, 

Ephedra, Lepidophyllum, Senecio), (Figura 4A). Liolaemus magellanicus fue hallado en 

mesetas de suelos sueltos arenosos, tomando sol o refugiado en cuevas bajo el 

entramado radiular de los espesos coirones (Festuca, Agropyron, Poa), matorrales de 

mata negra fueguina (Chiliotrichum diffusum), murtilla (Empetrum rubrum) y otros 

(Berberis, Ribes, Azorella, Lepidophyllum, Senecio) (Figura 4B) 
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Figura 4. Fotografías de los sitios en los que fueron hayadas las especies: Promontorio rocoso y 

arbustos de mata negra, calafate, coirón, entre otros, en donde habita Liolaemus sarmientoi (A). 

Meseta de suelos sueltos con espesos coironales, mata torcida enana, entre otros, en donde 

habita Liolaemus magellanicus (B). 
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El clima que predomina en la región es frío templado y semiárido, dominado por 

masas de aire frías que se mueven desde el Pacífico hacia el océano Atlántico (desde el 

Oeste), o por masas de aire sub-polar desde la Antártida (desde el Sudoeste) (Soto & 

Vázquez, 2001). Los fuertes vientos tienen una velocidad media de 37 km/h durante la 

primavera y el verano, con una velocidad máxima durante el verano que alcanza los 120 

km/h. Las precipitaciones se distribuyen regularmente a lo largo del año (entre 200 y 

400 mm por año) con una moderada influencia Atlántica desde la costa (Soto & 

Vázquez, 2001). La temperatura media anual del aire es de 8,04°C (entre 1,2 y 14,1°C), 

y la temperatura media del aire durante el periodo de actividad de las lagartijas desde 

octubre a marzo es de 12,1°C (según datos de la Estación Meteorológica de Río 

Gallegos, Santa Cruz; Figura 5.).  
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Figura 5. Temperaturas del aire a lo largo del año: máximas y mínimas extremas (● y ■), 

máximas y mínimas medias (○ y ∆), y media (▼), tomadas de la Estación meteorológica del 

aeropuerto de Río Gallegos, Santa Cruz (51° 37'S, 69° 17' O y 19 msnm) correspondientes al 

periodo 1981-1990. Las líneas verticales punteadas indican la temporada de actividad para las 

lagartijas.



Materiales y métodos 

22 

 

CICLO REPRODUCTIVO FEMENINO 

Ejemplares capturados 

Se capturaron hembras de L. sarmientoi (n = 54) y L. magellanicus (n = 13) a 

mano o a lazo desde noviembre a febrero de 2007, 2009 y 2011 en dos localidades al 

Sur de la provincia de Santa Cruz. Los ejemplares de L. sarmientoi se capturaron en 

afloramientos rocosos cercanos al campo experimental Potrok Aike (INTA), al sur del 

Departamento de Güer Aike, provincia de Santa Cruz (51°55'S, 70°18'O; 133 msnm; 

GPS Garmin Map 60C Sx). Los ejemplares de L. magellanicus se capturaron en 

cercanías de la RN 40, a 90 km al SE de Calafate, en el Departamento Lago Argentino, 

provincia de Santa Cruz (50°25'S, 71°30'O; 741 msnm; GPS Garmin Map 60C Sx) 

Las lagartijas se llevaron al laboratorio en donde se les tomó el peso (Ohaus, 

Scot Pro ± 0,01 g) y se les midió el largo hocico-cloaca (LHC; con un calibre Vernier  

0,01 mm). Los especímenes fueron sacrificados, a través de administración intra-

peritoneal de sodio tiopental, fijados en solución Bouin por 24 h y preservados en etanol 

al 70%. Luego fueron ingresados en la colección de herpetología del Departamento de 

Zoología del Centro Regional Universitario Bariloche, Universidad Nacional del 

Comahue, San Carlos de Bariloche, Argentina (CRUB-UNC). 

A su vez, la muestra se completó con todos los especímenes de museo 

disponibles en la Argentina para L. sarmientoi (n = 12) y L. magellanicus (n = 10) 

depositados en la colección herpetológica LJAMM-CNP del Centro Nacional 

Patagónico (CENPAT) en Puerto Madryn, Argentina y en la colección herpetológica del 

Instituto de Herpetología, Fundación Miguel Lillo en Tucumán, Argentina. Estos 

especímenes de museo fueron colectados desde diciembre a febrero de 2003, 2007 y 

2009 en la misma área que nuestras capturas. Sólo una lagartija fue capturada en 

Octubre de 2003 (un juvenil de L. magellanicus). De esta forma el número total de 

especímenes usado en los análisis fue de n = 66 para L. sarmientoi y de n = 23 para L. 

magellanicus. 

Asimismo, para la estimación del tamaño corporal de las hembras preñadas y 

para la estimación del tamaño de camada y de las crías, se utilizaron hembras preñadas 

de L. sarmientoi (n = 42) y L. magellanicus (n = 3), capturadas en Diciembre de 2009 y 
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Enero de 2014. Estas hembras parieron en el laboratorio durante el cautiverio y luego 

fueron devueltas a sus respectivos sitios de captura. Estas 45 hembras no se utilizaron 

para determinar la duración de la preñez y la fecha de nacimientos, ya que el cautiverio 

puede modificar los tiempos de los eventos reproductivos. Debido al bajo tamaño de 

muestra para L. magellanicus no se llevaron a cabo algunos análisis estadísticos. 

Ciclo reproductivo femenino, madurez sexual y ciclo de los cuerpos grasos 

 La condición reproductiva se determinó en base a la morfometría ovárica y de 

útero. El tamaño folicular se estimó como el diámetro del folículo mayor, medido con 

un calibre Vernier ( 0,01 mm) usando un microscopio estereoscópico Olympus SZ 40. 

El tamaño folicular relativo se calculó como el residual de la regresión linear del tamaño 

folicular y el LHC. No se realizaron mediciones de los folículos de hembras preñadas 

con el objetivo de preservar los tejidos para futuros estudios de placentación. Los úteros 

se categorizaron, a través de observación macroscópica de la morfometría, en tipo 1: 

oviducto filiforme, transparente y sin pliegues, típico de juveniles (sensu Van Wyk, 

1991); tipo 2: distendido con pliegues de tamaño medio sobre toda la superficie, lo que 

indica edad adulta y recrudecimiento vitelogénico (sensu Vitt & Caldwell, 1993); o tipo 

3: más distendido que el tipo 2, con numerosos y grandes pliegues en toda la superficie 

y/o la presencia de cuerpo lúteo, indicativo de un parto reciente (sensu Flemming & 

Van Wyk, 1992; Ramirez-Pinilla, 1992). 

La talla de madurez sexual en hembras se estimó a partir de la hembra más 

pequeña que evidenció signos de actividad reproductiva, como son folículos 

vitelogénicos, embriones en útero o útero tipo 2 o 3 (Boretto & Ibargüengoytía, 2006). 

Además, basados en la integración de la morfometría de las gónadas y del tracto 

reproductivo (útero), clasificamos a las hembras (sensu Medina & Ibargüengoytía, 

2010) como juveniles (útero tipo 1 y folículos pre-vitelogénicos más pequeños que 1,5 

mm en L. sarmientoi y más pequeños que 1 mm en L. magellanicus); vitelogénicas 

(útero tipo 2 y folículos amarillos mayores que 1,5 mm en L. sarmientoi y mayores que 

1 mm en L. magellanicus); o postparto (útero tipo 3, folículos más pequeños que 4 mm 

en L. sarmientoi y más pequeños que 3 mm en L. magellanicus, con presencia de 

cuerpos lúteos). 
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Los cuerpos grasos fueron extirpados de hembras adultas, pesados (Ohaus 

balance, Scot Pro ± 0,01 g) y fijados en formaldehido al 10%. La masa relativa de los 

cuerpos grasos se calculó como el residual de la regresión de la masa de cuerpo graso y 

el SVL. 

Tamaño de huevo en útero, estados de desarrollo embrionario, tamaño de camada, 

tamaño de las crías, frecuencia reproductiva y fecundidad media anual 

Utilizamos el término "huevo" dado que, como en la mayor parte de las especies 

vivíparas, el desarrollo se lleva a cabo en un huevo de cáscara fibrosa no calcárea. El 

tamaño de huevo se estimó como el diámetro mayor del huevo mayor (medido con un 

calibre Vernier,  0,01 mm), ya que todos los huevos mantienen la misma forma ovoide 

a lo largo del desarrollo. Se reconocieron tres estados de desarrollo embrionario (sensu 

Leyton et al., 1980): temprano (1, desde el clivaje a la néurula o embriones con 

somitos), medio (2, desde embriones con la columna curvada a embriones con las 

extremidades desarrolladas y la presencia de abundante yema), y avanzado (3, fetos con 

escamas y pigmentación). El tamaño de camada se consideró como la media del número 

total de embriones en úteros y se obtuvo de hembras preñadas de colección y también 

de hembras que parieron en el laboratorio. El tamaño de las crías se consideró como la 

media del LHC (medido con un calibre Vernier  0,01 mm).  

La frecuencia reproductiva se calculó como el número de camadas producidas 

por estación reproductiva. Definimos como ciclo reproductivo anual a aquel en el cual 

se produce una camada cada año, y como ciclo reproductivo bianual en el cual se 

produce una camada cada dos años (Ibargüengoytía, 2008). La fecundidad media anual 

se calculó como el producto entre la frecuencia media de camada y el tamaño medio de 

camada anual (tamaño medio de camadas por año por hembra madura, sensu Cree, 

1994). 
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CICLO REPRODUCTIVO MASCULINO 

Ejemplares capturados 

Se capturaron a mano o a lazo machos de L. sarmientoi (n = 57) y L. 

magellanicus (n = 17) desde noviembre a marzo de los años 2007, 2009 y 2011 en dos 

localidades al sur de la provincia de Santa Cruz. Los ejemplares de L. sarmientoi se 

capturaron en afloramientos rocosos cercanos al campo experimental Potrok Aike 

(INTA), al sur del Departamento de Güer Aike, provincia de Santa Cruz (51°55'S, 

70°18'O; 133 msnm; GPS Garmin Map 60C Sx). Los ejemplares de L. magellanicus se 

capturaron en cercanías de la RN 40, a 90 km al SE de Calafate, en el Departamento 

Lago Argentino, provincia de Santa Cruz (50°25'S, 71°30'O; 741 msnm; GPS Garmin 

Map 60C Sx). 

Las lagartijas fueron llevadas al laboratorio en donde se les tomó el peso 

corporal (Ohaus, Scot Pro ± 0,01 g) y se les midió el largo hocico-cloaca (LHC; con un 

calibre Vernier  0,01 mm). Los especímenes fueron sacrificados por administración 

intra-peritoneal de sodio thiopental, fijados en solución Bouin por 24 horas y 

preservados en etanol al 70%. Los especímenes se depositaron en la colección 

herpetológica del Centro Regional Universitario Bariloche, Universidad Nacional del 

Comahue, San Carlos de Bariloche, Argentina. 

A su vez, la muestra se completó con todos los especímenes de museo 

disponibles en Argentina para L. sarmientoi (n = 17) y L. magellanicus (n = 11), 

depositados en la colección herpetológica LJAMM-CNP, en el Centro Nacional 

Patagónico (CENPAT), Puerto Madryn, Argentina y de la colección de herpetología del 

Instituto de Herpetología, Fundación Miguel Lillo, Tucumán, Argentina, colectados en 

el mismo área de muestreo de nuestras capturas desde enero a marzo de 2003, 2007 y 

2009. De esta forma, el número total de especímenes usados para los estudios 

morfológicos fue de n = 74 para L. sarmientoi y n = 28 para L. magellanicus. El estudio 

histológico se llevó a cabo con una submuestra de L. sarmientoi (n = 36) y L. 

magellanicus (n = 20) seleccionada por ser representativa del periodo de actividad.  
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Ciclo reproductivo masculino, madurez sexual y ciclo de los cuerpos grasos  

El tamaño testicular (TT), estimado como el diámetro antero-posterior del 

testículo mayor, se midió con un calibre vernier ( 0.01 mm) usando un microscopio 

estereoscópico Olympus SZ 40. Para la histología testicular, removimos y 

deshidratamos un testículo y su epidídimo en machos adultos y juveniles en una serie de 

concentración creciente de etanol, y subsecuentemente los embebimos en parafina. 

Teñimos secciones (6-8 µm, cortadas con un Micrótomo rotatorio manual tipo Erma) 

con Tricrómico de Masson (Martoja & Martoja-Pierson, 1970) y las examinamos 

usando un microscopio Olympus BX40 equipado con una cámara Pro-Series High 

Performance CCD. Adicionalmente, tomamos fotografías digitales de las diferentes 

condiciones testiculares y del epidídimo con los programas Pro-Series Capture Kit 3.00 

e Image-Pro Plus 4.0. 

En machos la gametogénesis se da por la proliferación de espermatogonias, 

espermatocitos primarios y secundarios y finalmente la diferenciación en 

espermatozoides (Pudney, 1995; Méndez De la Cruz et al., 2014; Figura 6). Los 

estadios espermatogénicos se determinaron siguiendo el criterio de Mayhew & Wright 

(1970) según el estadio más avanzado presente en el margen luminal de los túbulos 

seminíferos: (1) sólo espermatogonias, (2) espermatocitos primarios y/o secundarios, (3) 

espermátides tempranas y tardías, (4) espermatozoides en la luz tubular y/o en el 

epidídimo, y (5) regresión testicular con escasos espermatozoides en una amplia luz 

tubular y presencia o ausencia de espermatozoides en epidídimo. Los epidídimos se 

clasificaron cualitativamente de acuerdo a la ausencia o presencia de espermatozoides. 

Se determinó el mínimo LHC a la madurez sexual en machos basado en el tamaño del 

individuo más pequeño que mostró espermatogénesis o espermatozoides en epidídimo. 
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Figura 6: Representación de la diferenciación de las células germinales en los túbulos 

seminíferos durante la espermatogénesis, tomado de Méndez De la Cruz et al. (2014). 

Los cuerpos grasos fueron extraídos de machos adultos, pesados (Ohaus 

Explorer, ±0,0001 g), y fijados en formaldehido al 10%. Las masas de cuerpos grasos 

relativas fueron calculadas como los residuales de la masa de cuerpo graso vs. LHC. 

Debido al bajo tamaño de muestra, los análisis de cuerpos grasos (n = 6) y algunos 

análisis comparando los estadios espermatogénicos (ntotal = 18) no se llevaron a cabo 

para L. magellanicus. 

Dimorfismo sexual 

El dimorfismo sexual se determinó usando una muestra de hembras (n = 87) y 

machos (n = 68) adultos de L. sarmientoi, y hembras (n = 20) y machos (n = 30) adultos 

de L. magellanicus. Las variables morfométricas (Figura 7) se eligieron considerando 

las partes del cuerpo que muestran dimorfismo sexual más consistentemente (Medina & 

Ibargüengoytía, 2010): largo hocico-cloaca (LHC), largo de cabeza, ancho de cabeza, 

alto de cabeza, ancho de la cola a la altura de la cloaca y ancho de cadera (no se 
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incluyeron hembras preñadas) medido como el ancho del cuerpo en la inserción anterior 

de las patas traseras. A su vez, las siguientes variables se midieron del lado derecho e 

izquierdo del cuerpo y se utilizó la media para el análisis: el diámetro de la pata 

delantera y de la pata trasera a la altura de la inserción de los hombros y la cintura 

pélvica respectivamente y el largo axila-ingle (distancia entre las patas delanteras y 

traseras, no se incluyeron hembras preñadas). Tomamos cada una de las variables 

usando un calibre Vernier (± 0,01 mm). Además, el peso corporal (Ohaus, Scot Pro ± 

0.01 g) se comparó entre machos y hembras adultos (no se incluyeron hembras 

preñadas). 

 

Figura 7: Fotografías dorsal y ventral de un ejemplar de L. sarmientoi en la cual se indican las 

variables morfométricas utilizadas: (A) largo hocico-cloaca, (B) ancho de cabeza, (C) largo de 

cabeza, (D) alto de cabeza, (E) ancho de cadera, (F) ancho de la cola a la altura de la cloaca, (G) 

diámetro de la pata delantera, (H) diámetro de la pata trasera y (I) largo axila-ingle. 
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POLIMORFISMO EN MACHOS DE Liolaemus sarmientoi 

Ejemplares capturados y registro durante las capturas 

Se capturaron machos adultos (n = 50) de L. sarmientoi a lazo o a mano, en 

afloramientos rocosos, RN 3 a 39 km al SO de la ciudad de Río Gallegos, Departamento 

de Güer Aike, provincia de Santa Cruz (51°51'S, 69°24'O; 109 msnm; GPS Garmin 

Map 60C Sx), a fines de noviembre de 2011 (n = 14) y fines de octubre de 2013 (n = 

36), se georreferenció cada micrositio de captura (GPS Garmin Map 60C Sx). El sexo se 

determinó por la presencia de poros pre-cloacales. 

En el campo se registraron las temperaturas corporales de captura (Tc; 

termómetro TES 1303 ± 0,03ºC), con una termocupla TES TP-K01 (1,62 mm de 

diámetro) insertada ± 1 cm dentro de la cloaca, de todos los lagartos fuera de sus 

refugios, llevando a cabo alguna actividad relacionada con la alimentación, 

comportamiento social o asoleamiento; la temperatura del sustrato (Ts) en el que estaba 

el lagarto al momento de la captura; la temperatura del aire a 1 cm del sustrato (Ta) y la 

disponibilidad de microambientes térmicos (temperaturas operativas Te, sensu Hertz et 

al., 1993 y Huey et al., 2009). También se les midió el largo hocico-cloaca (LHC) con 

un calibre digital ( 0,02 mm) y se pesaron (50 g Pesola graduada  0,3 g). 

Determinación de los morfotipos de coloración 

Para determinar la presencia del sistema social relacionado al polimorfismo de 

coloración se tomaron fotografías ventrales, dorsales y laterales de cada uno de los 

machos inmediatamente luego de la captura en el campo y también en el laboratorio 

(luego de todos los experimentos explicados a continuación), con una cámara VC-03 

Nikon (D3100) utilizando el flash. De esta forma, los morfotipos fueron clasificados en 

el campo y también con las fotografías digitales tomadas en el laboratorio. 

A partir de esto se le asignó un código de morfotipo, utilizando métodos 

desarrollados para otras especies de lagartijas por Sinervo & Lively (1996), Sinervo et 

al. (2006), Bastiaans et al. (2013), entre otros autores, según la coloración observada en 

los flancos del animal desde la axila a la cadera. Se clasificó el morfotipo de cada 

macho asignando números de 0 a 1 a cada eje de coloración (Tabla 2 y Figura 8), en 

donde el número 1 indica que el color era puro, si estaba mezclado con otro color se le 
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asigno el número 0,5 a cada color y si el color estaba ausente se le asignó el número 0. 

Luego se realizó un gráfico de frecuencias de todos los morfotipos de los machos 

capturados.  

Tabla 2: Frecuencias asignadas a cada morfotipo observado en los flancos de machos adultos de 

Liolaemus sarmientoi y su figura asociada. 

Coloración 

observada 

Rojo Amarillo Figura 

Rojo puro (RR) 1 0 8
A
 

Rojo-Amarillo (RA) 0,5 0,5 8
B
 

Amarillo puro (AA) 1 1 8
C
 

 

Figura 8: Morfotipos de coloración observados en los flancos de machos de Liolaemus 

sarmientoi: A: Morfotipo Rojo puro (RR); B: morfotipo Rojo-Amarillo (RA); C: morfotipo 

Amarillo puro (AA). 
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Experimentos de comportamiento 

Se seleccionó una submuestra de machos de L. sarmientoi (n = 34) de la misma 

población, capturados durante la época de cópula (fines de octubre de 2013), para 

registrar, a través de videos experimentales, los despliegues comportamentales entre dos 

machos de los distintos morfotipos.  

Para la selección de los machos a enfrentar (sensu Bastiaans et al., 2013) se 

tomó en cuenta que no presentaran una diferencia entre ellos en el tamaño corporal 

mayor de 4 mm de LHC y que la distancia entre los sitios donde fueron capturados no 

fuera menor a 40 m. Esto se realizó con el fin de evitar que en los enfrentamientos 

influyera el tamaño corporal, ya que puede influenciar la dominancia social en lagartijas 

(Tokarz, 1985; Carpenter, 1995; Sacchi et al., 2009; Calsbeek et al., 2010), y también 

para evitar el efecto de "querido enemigo", en el cual machos de territorios vecinos 

pueden haberse enfrentado con anterioridad (Whiting, 1999). Para esto se registraron 

todas las coordenadas del sitio de captura de cada macho, las cuales se compararon 

entre sí para medir la distancia entre territorios, utilizando el programa Geographic 

Distance Matrix Generator (versión 1.2.3, American Museum of Natural History, 2006). 

De esta forma, se calculó la distancia media al vecino más cercano: aproximadamente 

20 m, y luego se duplicó esa distancia: 40 m, para tomarla como mínima distancia entre 

territorios de los machos a enfrentar.  

Luego de la captura, los machos fueron trasladados al laboratorio en bolsas de 

captura individuales en donde permanecieron en un lugar oscuro y apartados unos de 

otros para prevenir interacciones y para minimizar los niveles de estrés. Luego, cada 

macho se manipuló con un guante de látex diferente, para evitar la mezcla de olores 

entre individuos antes del experimento, y se colocó dentro de un terrario de 55 x 35 x 24 

cm (de paredes opacas) con un sustrato de arena (del sitio de muestreo) para llevar a 

cabo el experimento comportamental. Al comienzo del experimento el terrario contó 

con dos barreras de cartón para generar tres divisiones iguales, los machos a enfrentar se 

colocaron aleatoriamente en uno de los dos compartimientos a izquierda o derecha del 

terrario. La sección central se utilizó durante los experimentos para incentivar a los 

lagartos a aproximarse y llevar a cabo los enfrentamientos, la misma se componía de 

una roca central y arriba de ésta una lámpara incandescente de 40W para dar calor a la 

zona central e iluminación al terrario (sensu Bastiaans et al., 2013). Entre cada 
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experimento entre machos el terrario y la roca se lavaron y secaron y el sustrato se 

renovó, para evitar que queden rastros que puedan influenciar los enfrentamientos 

futuros. Cada macho se utilizó sólo en 1 experimento. 

Los experimentos se llevaron a cabo durante las horas de actividad de los 

lagartos en el campo (10:00 a 16:00 hs). Antes del comienzo del experimento, los 

machos se dejaron 5 min en el terrario con las divisiones y la luz prendida para 

aclimatarse al lugar. El experimento comenzó cuando se quitaron las barreras 

simultáneamente y finalizó a los 20 minutos (sensu Bastiaans et al., 2013). El mismo se 

filmó con una videocámara Sony (VC-02) en un trípode para luego analizar los 

despliegues comportamentales en una PC. Al comienzo y al final del experimento se 

tomó la temperatura de cada ejemplar y de la roca central con una pistola infrarroja 

(AMPROBE IR-750, ± 0,1°C). 

Para el análisis de los despliegues comportamentales se registraron los 

comportamientos presentados en la Tabla 3, los cuales en su mayoría coinciden con 

comportamientos registrados durante encuentros con otros machos en otras lagartijas del 

género Liolaemus (Martins et al., 2004; Labra et al., 2007; Halloy, 2012; Halloy et al., 

2013), y de los géneros Podarcis (Sacchi et al., 2009) y Sceloporus (Bastiaans et al., 

2013). 
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Tabla 3: Nombre de los tipos de despliegues comportamentales registrados durante los 

encuentros entre machos. También se incluye una descripción y categorización de los mismos. 

Fuentes: Martins et al. (2004), Labra et al. (2007), Sacchi et al. (2009), Halloy (2012), 

Bastiaans et al. (2013), Halloy et al. (2013) y Fernández J., observación personal. 

Nombre  Descripción Categoría 

Lagartijeo (Push-up) Es el comportamiento más común en 

Liolaemus. Cabeza y tronco suben y bajan. 

Proveen información sobre la identidad del 

individuo. Comunes en conflictos territoriales. 

Suelen ser más frecuentes en el macho que 

gana.  

Agresión o Reto  

Compresión lateral del 

cuerpo 

Se arquea el torso para incrementar la 

superficie vertical a los costados del animal y 

exponer el color del cuerpo (lateral o del 

vientre). 

Agresión o Reto  

Acercamiento Se mueve hacia el oponente mientras lo mira. Agresión o Reto 

Toque El individuo entra en contacto con el oponente 

(otro contacto además del lengüetazo). 

Agresión o Reto 

Asoleo Ocupa territorio para tomar temperatura: Se 

sube arriba de la roca y/o toma calor bajo la 

lámpara. 

Dominancia  

Lengüetazos al sustrato 

o al aire 

Comportamiento general exploratorio. Comportamiento 

exploratorio 

Lengüetazos al 

oponente 

Comportamiento general exploratorio. Comportamiento 

exploratorio 

Escape Escape rápido del oponente. Corre alejándose 

del oponente luego de una interacción entre 

ellos. 

Sumisión 

Rasqueteo Escarba el piso o paredes del terrario con las 

extremidades sin mirar al oponente 

Sumisión 

Movimientos de la cola Meneo de la cola de lado a lado y/o arriba del 

torso y la cabeza. 

Sumisión 

Aplanamiento dorso-

ventral 

Aplastarse contra el suelo y cerrar los ojos. Sumisión 
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Para evitar la pseudoréplica, los videos se analizaron tomando uno de los 

machos como macho focal (y el otro como el macho oponente), el cual se eligió previo 

al análisis según el morfotipo, tratando de equilibrar los morfotipos a analizar en cada 

video y a su vez, el lugar en donde se encontraban (derecha o izquierda del terrario). 

Los videos se analizaron con el programa Movie Maker versión 2012, el cual permite 

contar el número de movimientos efectuados en fotogramas (± 0.033 seg). Se tomó en 

cuenta el tiempo transcurrido desde el comienzo del experimento y el primer despliegue 

comportamental del macho focal. Luego se anotaron el tipo de despliegue y el número 

de movimientos por despliegue realizados en todo el experimento. Todos los videos se 

analizaron por la misma persona sin el conocimiento previo del color del morfotipo 

involucrado en cada enfrentamiento. 

Temperaturas preferidas 

Luego de los experimentos de comportamiento (para los machos que los 

realizaron) o luego de las capturas, se registraron las temperaturas preferidas por los 

machos (n = 48). Para ello se colocaron los machos en terrarios (100 x 20 x 13 cm) con 

un gradiente térmico de 17 a 45°C generado por lámparas incandescentes de 75W 

colocadas arriba de uno de los extremos del terrario. Para medir las temperaturas 

corporales preferidas de las lagartijas, a cada macho se le adhirió una termocupla 

ultrafina (0,08 mm) insertada ±1 cm en la cloaca y sostenida a la base de la cola con 

cinta adhesiva hipoalergénica. Las termocuplas se conectaron a un data logger de 

temperaturas (USB-501-TC), el cual registró la temperatura corporal cada 1 min durante 

2 horas, de esta forma se evitó la manipulación del animal cada vez que se tomó la 

temperatura. Para cada lagartija se calculó la temperatura media preferida y se comparó 

entre los morfotipos de coloración. 

Resistencia física para la locomoción 

Se midió la resistencia física para la locomoción de n = 47 machos en una cinta 

de carrera ajustada a una velocidad de 0,5 km/h (sensu Sinervo et al., 2000a). Se 

determinó el tiempo total en que los lagartos corrieron en la cinta hasta que mostraron 

signos visibles de agotamiento corporal (Sinervo & Huey, 1990; Sinervo et al., 2000a). 

Los lagartos se estimularon a correr (cuando fue necesario) mediante suaves toques en 

la cola o la parte posterior de las patas traseras. Se los hizo correr a la temperatura 



Materiales y métodos 

35 

 

media corporal registrada en su ambiente natural para este grupo de machos (27,68 

±0,72°C, n = 47), para lo cual antes de la carrera se logró la temperatura deseada en un 

terrario con una lámpara incandescente de 75W. La temperatura se mantuvo mientras 

corrían gracias a otra lámpara incandescente de 75W colocada arriba de la cinta de 

carreras (sensu Sinervo et al., 2000a). 

Medidas morfométricas 

Luego de los experimentos los lagartos se midieron utilizando un calibre digital 

( 0,02 mm). Se tomaron las medidas de largo, ancho y alto de cabeza, largo axila ingle, 

largo de cola, largo máximo entre rodillas (medido ventralmente con los fémures 

extendidos perpendiculares al cuerpo), largo máximo entre codos (medido con las 

manos apoyadas y los brazos perpendiculares al cuerpo) y largo total de los brazos 

(medido con los miembros extendidos perpendicularmente al cuerpo, excluyendo las 

muñecas). Luego de todos los experimentos, las lagartijas fueron devueltas en buenas 

condiciones al exacto sitio de captura, utilizando el dato de los sitios de captura 

previamente georreferenciados (GPS Garmin Map 60C Sx). 
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FISIOLOGÍA TÉRMICA DE HEMBRAS PREÑADAS DE Liolaemus sarmientoi Y 

EFECTO DE LA TEMPERATURA EN EL DESARROLLO Y APTITUD DE 

RECIÉN NACIDOS 

Ejemplares capturados y registro durante las capturas 

 Se capturaron hembras adultas (n = 30) de L. sarmientoi a lazo o a mano, en 

afloramientos rocosos, RN 3 a 39 km al SO de la ciudad de Río Gallegos, Departamento 

de Güer Aike, provincia de Santa Cruz (51°51'S, 69°24'O; 109 msnm; GPS Garmin 

Map 60C Sx), los primeros días de enero de 2014, cada micrositio de captura fue 

georreferenciado (GPS Garmin Map 60C Sx). El sexo se determinó por la ausencia de 

poros pre-cloacales y, a través de palpación, se estimó que las hembras capturadas 

estaban preñadas. Mediante el conocimiento del ciclo reproductivo femenino de la 

especie, estudiado previamente para esta tesis, se calculó que las hembras cursaban 

entre 4-6 semanas de preñez (estado medio de desarrollo embrionario). 

 En el campo se registraron las temperaturas de captura (Tc; termómetro TES 

1303 ± 0,03ºC), con una termocupla TES TP-K01 (1,62 mm de diámetro) insertada ± 1 

cm dentro de la cloaca, de todos los ejemplares en estado de actividad (lagartos fuera de 

sus refugios, llevando a cabo alguna actividad relacionada con la alimentación, 

comportamiento social o asoleamiento, sensu Ibargüengoytía et al., 2008); la 

temperatura del sustrato (Ts) en el que estaba el lagarto al momento de la captura; la 

temperatura del aire a 1 cm del sustrato (Ta) y la disponibilidad de microambientes 

térmicos (temperaturas operativas Te, sensu Hertz et al., 1993 y Huey et al., 2009).  

Temperaturas operativas 

 Se construyeron modelos cilíndricos de PVC grises de 1,5 x 8 cm para imitar un 

individuo de L. sarmientoi, y así estimar la temperatura que un individuo experimentaría 

en un microambiente específico (como al sol, a la sombra, bajo rocas u otros refugios). 

El tipo de modelo se eligió de acuerdo al que mejor representa un animal vivo y se 

calibró y validó para L. pictus y L. elongatus, especies de forma y tamaño semejantes a 

L. sarmientoi, mostrando una fuerte asociación entre la temperatura del modelo y la del 

ejemplar vivo (R > 0,91; Kubisch et al., en prensa). Para esto Kubisch y colaboradores 

colocaron la lagartija en un terrario (15 x 15 cm) con sustrato de arena y se la conectó a 
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una termocupla ultrafina insertada en la cloaca. También se colocaron en el terrario 

modelos de PVC y de cobre simultáneamente y se sometieron a diferentes situaciones 

de sol, sombra y de temperatura utilizando una lámpara infrarroja. A fin de descartar 

diferencias en el intercambio de calor entre la lagartija y el modelo, se registraron las 

temperaturas del modelo y la lagartija simultáneamente durante 2 horas (sensu Bakken 

& Angilletta Jr., 2014). Se eligió el modelo que mejor representa al lagarto usando una 

Correlación de Pearson (L. pictus, R = 0.914, n = 11211; L. elongatus, R = 0.966, n = 

172; P < 0.001). 

 De esta forma se obtuvieron las temperaturas operativas (Te) que representan la 

diversidad de microambientes térmicos que tienen las lagartijas y además la temperatura 

que tendría un lagarto que no termorregula (Hertz et al., 1993). Cada modelo se conectó 

a una termocupla y se selló al final con silicona (Fastix
®

). Para registrar las 

temperaturas operativas, 6 modelos térmicos se conectaron a los termistores conectados 

a almacenadores de datos (HOBO Onset, USA) los cuales registraron la temperatura 

cada 30 segundos durante las capturas de la variedad de microambientes en donde los 

ejemplares fueron hallados. Además se dejaron 2 modelos térmicos de un HOBO, desde 

las capturas hasta la devolución de las hembras y las crías, que registraron la 

temperatura cada 5 minutos. La temperatura media obtenida por cada modelo durante el 

momento de la captura se utilizó para obtener la eficiencia de la termorregulación.  

 A su vez, para determinar la temperatura que experimentaría un huevo de un 

Liolaemus ovíparo en un nido potencial ubicado en el ambiente de captura de L. 

sarmientoi, se colocaron 7 termistores con termocuplas dentro de refugios y también 

enterradas a 10 y 15 cm de profundidad, debajo de rocas o arbustos, como sitios 

potenciales utilizados por las lagartijas para oviponer. Los almacenadores de datos 

HOBOS se dispusieron desde principios de enero a mediados de marzo y registraron la 

temperatura cada 5 minutos. La temperatura media obtenida por cada sensor se utilizó 

para obtener la Te que un huevo experimentaría en ese ambiente en cada nido potencial. 

Experimentos de hembras preñadas 

 Las lagartijas fueron llevadas al laboratorio en donde se les midió el largo 

hocico-cloaca (LHC; con un calibre digital  0,02 mm) y se les tomó el peso corporal 

(50 g Pesola graduada  0,3 g) cada 7 a 10 días hasta la fecha de parto. Las hembras se 
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colocaron en forma individual en terrarios de 100 x 20 x 30 cm (largo x ancho x alto), 

con arena como sustrato. Durante los experimentos de laboratorio se las alimentó 4 

veces a la semana con larvas de Tenebrio molitor y grillos (Acheta domesticus) junto 

con un suplemento multivitamínico y calcio para reptiles, se les proveyó agua ad 

libitum, refugio y se les suministró luz UVB (Sylvania Repistar) durante 3,5 hs al día 

(12:30 a 16:00 hs, horario en el que las lagartijas mostraban mayor actividad en su 

ambiente natural) por medio de tubos fluorescentes ubicados a 30 cm de distancia de las 

lagartijas (sensu Lindgren, 2004). Durante el cautiverio de los 30 ejemplares capturados, 

9 hembras aumentaron entre un 2,4 y un 10,9 % de peso corporal, 6 hembras no 

modificaron su peso y 15 hembras disminuyeron entre un 1,2 y un 13,3 % de peso 

corporal. 

 A su vez las lagartijas se mantuvieron en la misma habitación, expuestas a tubos 

de luz brillantes fluorescentes que reproducían las condiciones diarias de luz, en un 

ciclo de 12 h luz: 12 h oscuridad. Se registró la temperatura ambiental cada 5 minutos a 

través de compiladores de datos (HOBOS) ubicados dentro de los terrarios, para 

controlar la temperatura media durante el día, la noche y durante los tratamientos de 

temperatura. La temperatura ambiental durante los días de cautiverio se mantuvo entre 

14,6 y 26,5°C con una temperatura media de 19,6 ± 0,01°C. 

 Para comparar los efectos de la temperatura experimentada por las hembras 

preñadas y por los embriones en desarrollo en el éxito reproductivo, en los tiempos de 

gestación, el tamaño y peso relativo de la camada y en la aptitud de las crías, las 

hembras preñadas se asignaron al azar a cada uno de los dos tratamientos de 

temperatura hasta la fecha de parto (similar a los métodos realizados por Shine, 1995 

para la especie de lagartija ovípara Nannoscincus maccoyi). El tratamiento Temperatura 

nido (Nido) consistió en exponer a un grupo de hembras preñadas (n = 16) a un 

gradiente térmico entre 17°C y 25°C (Figura 9), que corresponde al 25% y 75% 

respectivamente de los valores de la máxima temperatura que un huevo de un ovíparo 

alcanzaría en el ambiente natural (ver sección Resultados). El tratamiento Temperatura 

preferida (Tpref) consistió en exponer a otro grupo de hembras preñadas (n = 14) a un 

gradiente térmico logrado por luces incandescentes ubicadas en la parte superior, en un 

intervalo de temperatura entre 17°C y 45°C, el cual permitía a las hembras 

termorregular libremente para alcanzar la temperatura preferida (Figura 9).  
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 La temperatura más alta del gradiente de los tratamientos Nido y Tpref se logró 

con lámparas incandescentes de 75W ubicadas a 40 cm y 20 cm de altura 

respectivamente, en uno de los extremos del terrario. Los tratamientos se llevaron a 

cabo durante 3,5 hs al día (12:30 a 16:00 hs), horario en el que las lagartijas mostraron 

mayor actividad en su ambiente natural. En el tratamiento Nido las lagartijas 

seleccionan la temperatura corporal eligiendo entre las temperaturas disponibles (de 17 

a 25°C), por el contrario en el tratamiento Tpref las lagartijas eligen la temperatura que 

prefieren en todo el rango térmico tolerable (de 17 a 45°C). En el tratamiento Tpref no 

se les ofrece una mayor temperatura a las hembras ya que la temperatura máxima crítica 

registrada para L. sarmientoi fue de 44,1°C (Fernández J.B., datos no publicados). 

 

 

Figura 9: Panel superior: Disposición de los terrarios en los cuales se ubicaron las hembras 

sometidas a los dos tratamientos de temperatura. Las mismas disponían de alimento, agua y 

refugio, 12L:12O y luz UVB. Panel inferior: A la izquierda se muestra el tratamiento Nido con 

un gradiente de temperaturas de 17 a 25°C, a la derecha se muestra el tratamiento Tpref con un 

gradiente de temperaturas de 17 a 45°C. 
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 Se tomaron las temperaturas seleccionadas o preferidas por las hembras 

preñadas de los dos tratamientos: Nido y Tpref, respectivamente, durante dos horas 

(13:30 a 15:30 hs) cada 7 días las primeras 3 semanas y cada 10 días al final del 

experimento (para disminuir el estrés de los animales al ser manipulados). Para ello a 

cada hembra se le adhirió una termocupla ultrafina (0,08 mm) al vientre con cinta 

adhesiva hipoalergénica. En una de las hembras se realizó una comprobación simultánea 

de la temperatura registrada en el vientre del animal vs. la temperatura registrada en la 

cloaca y las temperaturas no difieren (Test t apareado: t27 = 0,45, p = 0,659), por lo que 

se realizaron todos los registros con las termocuplas fijadas en el vientre con el fin de 

disminuir el estrés provocado al colocar la termocupla en la cloaca de las hembras 

preñadas (ya que con la misma no pueden defecar y, si lo requieren, tampoco parir). 

 Las termocuplas fueron conectadas a un data logger de temperaturas (USB-501-

TC), el cual registró la temperatura corporal cada 1 min durante 2 hs a fin de evitar la 

manipulación del animal cada vez que se tomó la temperatura. Para cada lagartija se 

estimó la temperatura media seleccionada (en el experimento Nido) y preferida (en el 

experimento Tpref). 

 Estas temperaturas se compararon con las de las demás hembras sometidas al mismo 

tratamiento, y la media de las temperaturas preferidas/seleccionadas por tratamiento se 

utilizó como temperatura de carrera para el experimento de aptitud de las crías.  

Temperatura preferida de hembras preñadas vs. hembras no preñadas 

  Las temperaturas corporales de actividad (Tc) y las temperaturas preferidas de 

las hembras sometidas al tratamiento Tpref tomadas luego de la captura se compararon 

con datos previos de temperaturas de actividad, temperatura preferida y eficiencia para 

la termorregulación (E) obtenidos para hembras adultas no preñadas durante febrero de 

2007 y 2009. En base a estas variables (Tc y Temperatura preferida) y a las temperaturas 

operativas (Te) se obtuvieron los siguientes índices para las hembras preñadas y no 

preñadas (sensu Hertz et al., 1993): 

 Índice promedio de calidad térmica del hábitat desde la perspectiva de los 

organismos: de = es el promedio del valor absoluto de las diferencias entre las Te 

y las temperaturas preferidas. Este índice permite estimar la disponibilidad de 
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microambientes térmicos en cada sitio de muestreo, incluidos en el intercuartil 

de las temperaturas preferidas por los ejemplares en el laboratorio.  

 Índice de desviación individual: db = es el promedio del valor absoluto de las 

diferencias entre las Tc y el intercuartil de las temperaturas preferidas de cada 

ejemplar. Este índice permite determinar cuánto se alejan las temperaturas de 

actividad de los lagartos en su medio natural de aquellas que eligen en el 

laboratorio. 

 Índice Eficiencia para la termorregulación: E = 1- db/de. Se considera como la 

combinación de los recursos térmicos que los organismos disponen en los 

microambientes y su capacidad de termorregulación. Este índice permite estimar 

la existencia de termorregulación, correspondiendo los valores extremos a E = 1 

un excelente termorregulador, E = 0 un termoconforme o termorregulador 

pasivo y E cercano a 0,50 un termorregulador moderado.  

 En los últimos 5 días del experimento se les incrementó la temperatura a las 

hembras sometidas al tratamiento Nido para que puedan termorregular a una 

temperatura mayor (máxima temperatura del gradiente 40°C, entre las 12:30 y 16:00 

hs). Esto se hizo con el fin de acelerar los partos que hasta ese momento no se habían 

producido en las hembras del experimento Nido, en contraposición a las hembras del 

experimento Tpref que ya habían parido todas, y para poder devolver las hembras y las 

crías sometidas a los dos tratamientos en la misma época y antes del término de la 

temporada de actividad. Consideramos además que debido al tiempo de preñez 

transcurrido por estas hembras, de no parir podría peligrar la vida de las madres y de las 

crías. 

Fenotipo de los recién nacidos: Aptitud para la carrera y morfometría corporal 

 Los terrarios se chequearon dos veces al día en busca de recién nacidos. Luego 

del parto, las hembras se palparon para confirmar que el parto de todas las crías hubiera 

finalizado, a los neonatos se les tomó el peso corporal (Balanza Ohaus Explorer, 

±0,0001 g) para obtener el peso de camada relativo, la cual se calculó como el peso total 

de los recién nacidos/el peso de la hembra luego del parto (sensu Wapstra, 2000). La 

condición corporal de la hembra postparto se obtuvo como el peso/el LHC (sensu 

Atkins et al., 2007). Se registró la fecha de parto de la hembra y el estado y condición 

de desarrollo de los neonatos. 
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 Se midió la aptitud de las crías de L. sarmientoi mediante la velocidad de carrera 

entre las 24 y 48 hs de nacidos, sin alimentarlas previamente ni entre experimentos 

(sensu Anguilletta Jr. et al., 2002 y Fernández et al., 2011). Sólo se sometieron al 

experimento de carreras aquellas crías viables que contaban con un desarrollo completo 

y buen estado de salud. 

 Las crías se dejaron en un ambiente oscuro y tranquilo antes de realizar las 

carreras. Para detectar las diferencias en el fenotipo de las crías éstas corrieron a la 

media de la temperatura seleccionada por las hembras preñadas en el experimento Nido 

(25°C), y a la media de la temperatura preferida por las hembras preñadas del grupo 

experimental Tpref (34°C); ver sección Resultados. La temperatura deseada se logró 

utilizando un sistema de aire calefaccionado y baño térmico (con temperatura 

controlada y termostato): la temperatura del ambiente se mantuvo a la temperatura 

experimental deseada (Wang et al., 2014) gracias a un caloventor, y la temperatura 

corporal de la cría antes de la carrera se alcanzó colocándola en un contenedor sellado 

(con agujeros en el extremo superior para permitir la entrada del aire) y pegado al fondo 

de un baño térmico de agua por 20 minutos, siguiendo la metodología de Wapstra 

(2000). 

 El dispositivo de carreras constó de una canaleta de madera de 1,15 m de largo 

con 8 fotocélulas infrarrojas dispuestas cada 0,15 m que registraron el movimiento del 

lagarto, conectadas a una PC que recopila los datos directamente. Se consideraron y 

utilizaron los tiempos de carrera entre fotocélulas para calcular la velocidad de carrera. 

Como sustrato se utilizó una lámina delgada de corcho la cual proporcionó tracción 

durante las carreras. Las crías corrieron a lo largo del dispositivo, estimuladas mediante 

suaves toques en la cola, hacia un refugio ubicado al final del mismo (Figura 10). Cada 

cría corrió tres veces y se tomó en cuenta la mayor velocidad de las tres repeticiones 

(Shine, 2004). Se dejó descansar a las crías 30 min entre las repeticiones (Wang et al., 

2014). Los lagartos corrieron a las dos temperaturas el mismo día, con un descanso de 4 

horas mínimo entre experimentos. Los tratamientos se hicieron al azar, un grupo de 

crías comenzó con las carreras a 25°C y otro con las de 34°C. 

 De las tres carreras se obtuvieron (sensu Miles, 2004) la Velocidad de carrera 

corta (CC): La mayor velocidad (de las tres carreras) a lo largo de los primeros 15 cm, 

como una medida de aceleración (velocidad de pique) y la Velocidad de carrera larga 
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(CL): La mayor velocidad de toda la distancia recorrida (1,05 m), como una medida de 

la habilidad de la lagartija para mantener la velocidad a lo largo de una distancia 

relativamente larga (Figura 10). Se descartaron de los análisis las carreras en las cuales 

la cría se rehusó a correr, paró o corrió en la dirección contraria. 

 

 

Figura 10: Esquema del dispositivo de carreras utilizado, el cual consta de 8 barreras infrarrojas 

dispuestas cada 0,15 cm y un refugio al final del mismo. Se detalla a su vez las velocidades 

obtenidas (carrera corta y carrera larga). 

  

 Luego del nacimiento de aquellos recién nacidos que no corrieron o luego de las 

carreras se les midió el LHC, largo axila-ingle, largo y ancho de cabeza, la distancia 

entre rodillas y el largo de cola (calibre digital  0,02 mm). La condición corporal de la 

cría se obtuvo como el cociente entre el peso/el largo total (sensu Rock & Cree, 2003). 

Luego de los experimentos se alimentó a las crías y se les proveyó de agua ad libitum. 

Tanto las crías como sus madres se devolvieron en buenas condiciones al exacto sitio de 

captura de la hembra, utilizando el dato de los sitios de captura previamente 

georreferenciados (GPS Garmin Map 60C Sx). 
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ANÁLISIS ESTADÍSTICOS 

Para los análisis estadísticos se utilizaron los programas estadísticos Sigma Stat 

3.5
®

, SPSS 15.0
®

 y Sigma Plot 10.0
®

. Para el análisis de las variables morfológicas, se 

calcularon los residuales estandarizados de la regresión entre el logaritmo natural de 

cada variable morfológica y ln (LHC) para descartar el efecto del tamaño corporal de 

los análisis. Además, con el propósito de comparar con el tamaño folicular o testicular 

relativo, calculamos los residuales de la regresión entre la masa de cuerpo graso y el 

LHC.  

La dependencia entre variables se analizó a través de Regresiones Lineares 

simples o análisis de Correlación Spearman. Las fechas de captura fueron consideradas 

como días de un único año estándar (sensu Ibargüengoytía & Cussac, 1999). Las 

diferencias entre los valores medios de dos muestras se analizaron usando Test t simple 

para muestras independientes o Test t apareado cuando correspondieron a dos ensayos 

realizados por los mismos ejemplares. Para más de dos análisis usamos un Análisis de 

variancia (ANOVA) con un método Holm-Sidak como test a posteriori, y ANCOVA 

cuando se incluyó una covariable en el modelo. El Análisis discriminante se utilizó para 

identificar las variables que mejor explican las diferencias entre sexos. Los supuestos de 

normalidad y homogeneidad de varianza fueron chequeados usando los análisis 

Kolmogorov-Smirnov y Levene, respectivamente. Cuando la normalidad y/o la 

homogeneidad de variancia no se cumplieron, se utilizaron pruebas no paramétricas 

equivalentes como Mann-Whitney, para la comparación de medias de dos muestras 

independientes y Wilcoxon para la comparación de medias de muestras repetidas para 

dos o tres ensayos. Las medias se expresan con su ± error estándar (± ES). 

 



 

 

 

 

 



Resultados 
 

46 

 

RESULTADOS 

CICLO REPRODUCTIVO FEMENINO 

Tamaño de hembras a la madurez sexual 

En hembras de L. sarmientoi y L. magellanicus el tamaño mínimo de madurez sexual 

correspondió a hembras vitelogénicas y con útero tipo 2 y fue de 57,22 y 43,52 mm LHC, 

respectivamente (Tabla 4). El tamaño medio de hembras adultas (vitelogénicas, preñadas y 

postparto) de L. sarmientoi fue de 76,24 ± 0,63 mm LHC (n = 103), mientras que el tamaño 

medio de adultas de L. magellanicus fue 54,11 ± 1,36 mm LHC (n = 19). El tamaño folicular 

y los LHC de hembras juveniles, vitelogénicas, preñadas y postparto de ambas especies se 

muestra en Tabla 4.  

 

Tabla 4: Tamaño folicular y largo hocico-cloaca (LHC, mm) de hembras juveniles, vitelogénicas, 

postparto y preñadas de Liolaemus sarmientoi y L. magellanicus. Se indican las medias con su error 

estándar (±EE), el valor mínimo y máximo (Mín y Máx) y tamaño de muestra (n). 

  Juveniles Vitelogénicas  Postparto Preñadas 

 Media  Mín y 

Máx  

Media  Mín y 

Máx  

Media  Mín y 

Máx  

Media  Mín y 

Máx  

Liolaemus sarmientoi 

Tamaño 

folicular 

1,22 (±0,04) 1,16-

1,28 

3,04 

(±0,20) 

1,53- 

5,98 

2,62 

(±0,10) 

1,89-

3,54 

  

LHC 55,38 (±0,36) 54,68-

55,88 

73,58 

(±1,76) 

57,22-

97,68 

79,45 

(±0,91) 

71,80-

87,03 

76,33 

(±0,67) 

65,08-

89,13 

n 3  26  20  57  

Liolaemus magellanicus 

Tamaño 

folicular  

0,84 (±0,09) 0,66-

0,96 

2,8 

(±0,46) 

0,92- 

5,37 

2,18 

(±0,19) 

1,77-

2,59 

  

LHC 37,41(±0,59) 36,6-

38,56 

53,35 

(±1,69) 

43,52-

61,58 

55,15 

(±4,14) 

48,08-

66,98 

55,73 

(±2,16) 

52,01-

59,50 

n  3  12  4  3  
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Ciclo reproductivo femenino 

Para las dos especies el tamaño folicular en hembras vitelogénicas se relacionó con el 

LHC (Regresiones lineares: F L. sarmientoi 1, 25 = 24,30; r
2 

= 0,50; p < 0,001; F L. magellanicus 1, 11 = 

11,52; r
2 

= 0,53; p = 0,007).  

Se encontraron hembras preñadas de L. sarmientoi (n = 59) desde fines de primavera 

(fines de noviembre) hasta fin del verano (fines de febrero, Figura 11). Se encontraron 

hembras preñadas de L. magellanicus (n = 7) desde fines de primavera (mediados de 

diciembre) hasta fines del verano (fines de febrero, Figura 11). En las dos especies los 

nacimientos comienzan a mediados del verano (fines de enero), coincidiendo con la primera 

hembra postparto encontrada (útero tipo 3; Figura 11), y continúan hasta fines de febrero. Los 

partos de las hembras preñadas (n = 45) en cautiverio no se incluyeron en este análisis, ya que 

el cautiverio puede influenciar los tiempos de los eventos reproductivos. En hembras preñadas 

los folículos observados fueron más pequeños que el folículo más pequeño medido en 

hembras vitelogénicas de L. sarmientoi y L. magellanicus (1,53 mm y 0,92 mm, 

respectivamente). 
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Figura 11. Tamaño folicular y de huevo (en útero) de Liolaemus sarmientoi y L. magellanicus durante 

el periodo de actividad: hembras vitelogénicas (●), hembras postparto (□) y huevos (x) con el estado 

de desarrollo embrionario (1 temprano, 2 medio y 3 avanzado). Las barras horizontales representan el 

periodo en el que se observaron hembras preñadas. 
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Las hembras postparto de L. sarmientoi no mostraron un incremento notable del 

tamaño folicular vitelogénico luego del parto (Regresión linear: F 1, 19 = 0,27; r
2 

= 0,01; p = 

0,612). La fecha de parto no se relaciona con diferencias en el LHC de hembras postparto de 

L. sarmientoi capturadas en enero, febrero o marzo (ANOVA: F2, 19 = 0,25; p = 0,781; Media 

SVL Enero = 78,16 ± 2,69 mm; n = 4; Media SVL Febrero = 79,92 ± 4,28 mm, n = 10; y Media SVL 

Marzo = 79,53 ± 4,83 mm, n = 6). 

Las hembras reproductivas de L. sarmientoi mostraron un incremento en el tamaño 

folicular debido a la vitelogénesis desde fines de la primavera (diciembre) hasta fines de la 

primavera del siguiente año (fines de noviembre) luego del periodo de brumación 

(Regresiones lineares: F1,25 = 11,00; r
2 

= 0,31; p = 0,003; Figura 12). Hubo un incremento en 

el tamaño del huevo en útero, desde fines de la primavera hasta fines del verano, de acuerdo a 

los diferentes estados de desarrollo embrionario (F1,15 = 35,11; r
2 

= 0,72; p < 0,001; Figura 12 

y Figura 13). Estos análisis no se llevaron a cabo para L. magellanicus debido al bajo tamaño 

de muestra, sin embargo la distribución de los datos se puede observar en la Figura 12. 
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Figura 12. Regresión linear (línea continua) y 95% intervalos de confianza (líneas entrecortadas) del 

tamaño folicular relativo (●) y el tamaño del huevo (x) de Liolaemus sarmientoi y L. magellanicus a lo 

largo del año. Las líneas verticales punteadas indican el periodo de brumación para las lagartijas 

patagónicas. 
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Tamaño de huevo en útero, estados de desarrollo embrionario, tamaño de camada, tamaño de 

crías, frecuencia reproductiva y fecundidad media anual 

El tamaño medio del huevo para Liolaemus sarmientoi fue de 10,28 ± 0,52 mm (n = 

16) desde 7,74 a 14,21 mm y los estados de desarrollo embrionario observados a lo largo del 

periodo de preñez fueron temprano (n = 9), medio (n = 3) y avanzado (n = 4, Figura 13). En L. 

magellanicus dos hembras estaban preñadas, con un tamaño medio de huevo de 9,24 y 10,99 

mm y un estado de desarrollo embrionario temprano y medio respectivamente. En L. 

sarmientoi hubieron diferencias en el tamaño de huevo entre los estados de desarrollo 

embrionario temprano y avanzado (ANOVA: F2, 15 = 11,01; p = 0,002; Media temprano = 9,00 ± 

0,82 mm, n = 9; Media medio = 10,75 ± 1,55 mm; n = 3; y Media avanzado = 12,80 ± 2,14 mm, n 

= 4; Holm-Sidak método: t temprano vs. avanzado. = 4,64; p < 0,001, t avanzado vs. medio = 1,98; p > 0,05, 

t medio vs. temprano = 1,92; p > 0,05). Las hembras preñadas de L. sarmientoi no mostraron una 

relación entre el LHC y el tamaño del huevo (Regresiones lineares: F 1,15 = 0,07; r
2 

= 0,005; p 

= 0,798), ni tampoco entre el LHC y el LHC de las crías (F 1,13 = 4,50; r
2 

= 0,273; p = 0,055). 

 

Figura 13. Relación entre el tamaño del huevo (x) y el periodo de preñez para Liolaemus sarmientoi. 

Estados de desarrollo embrionario: temprano (1), medio (2) y avanzado (3), se indican también la 

regresión linear (línea sólida negra) y los intervalos de confianza 95% (líneas entrecortadas). 
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En Liolaemus sarmientoi el tamaño medio de camada fue de 4,12 ± 0,18 (hembras 

preñadas n = 57, rango de tamaño de camada entre 2 a 7 embriones), y para L. magellanicus 

el tamaño medio de camada fue de 3,40 ± 0,24 (hembras preñadas n = 5, rango de tamaño de 

camada entre 3 a 4 embriones). En L. sarmientoi el tamaño de camada se relacionó con el 

LHC de la hembra (Regresión linear: F 1, 56 = 14,77; r
2 

= 0,21; p < 0,001; todas las n = 57 

hembras preñadas incluidas). El LHC medio de las crías (n hembras preñadas = 14) fue de 31,52 ± 

0,32 mm y el largo total medio de las crías (LHC + largo de cola) fue de 67,14 ± 0,86 mm. La 

frecuencia reproductiva de L. sarmientoi es anual a bianual y su fecundidad media anual es de 

3,09 crías/hembra/año. En L. magellanicus la frecuencia reproductiva es anual a bianual y su 

fecundidad media anual es de 2,55 crías/hembra/año. 

Ciclo de los cuerpos grasos 

En hembras vitelogénicas y postparto de L. sarmientoi, la masa de cuerpos grasos no 

se relacionó con el LHC (Regresión linear: F 1, 18 = 4,20; r
2
 = 0,198; p = 0,056). Las hembras 

vitelogénicas de L. sarmientoi mostraron grandes masas de cuerpos grasos durante la 

primavera-verano. Las menores masas de cuerpos grasos se encontraron en hembras preñadas 

y luego nuevamente cuerpos grasos grandes inmediatamente luego del parto, el próximo 

verano (Figura 14). Hubieron diferencias entre las masas de cuerpos grasos de hembras 

vitelogénicas, preñadas y postparto de L. sarmientoi (ANOVA: F 2, 22 = 9,86; p = 0,001; 

Media vitelogénicas = 0,12 ± 0,07 g, n = 10; Media postparto = 0,22 ± 0,09 g, n = 9; y Media preñadas = 

0,02 ± 0,05 g, n = 4; método Holm-Sidak: t postparto vs. preñadas = 4,26; t postparto vs. vitelogénicas = 2,85; 

t vitelogénicas vs. preñadas = 2,12; p < 0,05). En L. magellanicus estos cambios en la masa de cuerpos 

grasos no fueron notables (n vitelogénicas= 1, npostparto= 4). En ambas especies, las hembras 

preñadas mostraron pequeños (≤ 0,1 g) o ausencia de cuerpos grasos. 
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Figura 14. Masa de los cuerpos grasos de hembras vitelogénicas (●), preñadas (x) y postparto (□) de 

Liolaemus sarmientoi a lo largo del año. Las líneas verticales punteadas indican el periodo de 

brumación para las lagartijas patagónicas. Los números entre paréntesis indican tamaño de muestra. 

 

No hubo relación entre el tamaño relativo de folículos y la masa relativa de cuerpos 

grasos en hembras vitelogénicas de L. sarmientoi (Regresión linear: F 1,9 = 4,08; r
2
 = 0,34; p = 

0,078) o en hembras postparto de L. sarmientoi (F 1,8 = 1,30; r
2
 = 0,16; p = 0,291). Las masas 

de cuerpos grasos de L. sarmientoi no fueron diferentes entre hembras vitelogénicas y 

postparto (ANCOVA: F2, 18 = 3,51; p = 0,054; Media vitelogénicas = 0,12 ± 0,02 g, n = 10; Media 

postparto = 0,22 ± 0,03 g, n = 9), usando LHC como covariable en el análisis (t-test postparto vs. 

vitelogénicas : t17 = -4,62; p < 0,001). 
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CICLO REPRODUCTIVO MASCULINO 

Tamaño del macho a la madurez sexual 

En L. sarmientoi, el tamaño mínimo del macho a la madurez sexual fue de 49,1 

mm LHC, el cual corresponde a un macho con el estadio de espermátida, y en L. 

magellanicus fue de 46,7 mm LHC, el cual corresponde a un macho con el estadio 

espermatocito. La media y el rango de LHC para machos adultos de ambas especies se 

puede observar en la Tabla 5. Los juveniles de L. sarmientoi y L. magellanicus tienen 

un LHC medio de 49,6 ± 2,3 mm (Rango: entre 36,6 y 63,2 mm; n = 13) y un LHC 

medio de 39,1 ± 1,7 mm (37,5-40,8 mm; n = 2), respectivamente. 

Ciclo reproductivo masculino  

En L. sarmientoi hay una relación positiva entre el tamaño testicular y el LHC de 

adultos (Regresiones lineares: F1,60 = 58,31, r
2
 = 0,50, p < 0,001, Figura 15) y juveniles 

(F1,12 = 50,70, r
2
 = 0,82, p < 0,001, Figura 15). En adultos de L. magellanicus no hay 

una relación entre el tamaño testicular y el LHC (F1,25 = 3,48, r
2
 = 0,13, p= 0,075, 

Figura 15). En adultos de L. sarmientoi y L. magellanicus, el tamaño testicular relativo 

aumentó a lo largo de la temporada de actividad (Regresión lineal: F L. sarmientoi 1,60 = 

20,24, r
2
 = 0,25; F L. magellanicus 1,25 = 32,38, r

2
 = 0,57; p < 0,001; Figura 16), pero no 

mostró una correlación con los estadios espermatogénicos (Correlaciones Sperman: ρ L. 

sarmientoi = 0,10, p = 0,60, n = 27; ρ L. magellanicus = 0,30, p = 0,23, n = 18). En adultos de L. 

sarmientoi, el tamaño testicular relativo no mostró diferencias entre los estadios 

espermatogénicos (ANOVA: F3,26 = 0,49, p = 0,69). 
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Figura 15. Relación entre tamaño testicular y el largo hocico-cloaca (LHC) de adultos (●) y 

juveniles (○) de Liolaemus sarmientoi y L. magellanicus. 
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Figura 16. Tamaño testicular relativo a lo largo de la temporada de actividad de adultos de 

Liolaemus sarmientoi y L. magellanicus. Se indican la regresión linear (línea continua) y los 

intervalos de confianza al 95% (líneas entrecortadas). 
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La Figura 17 muestra los diferentes estadios espermatogénicos testiculares y el 

epidídimo con espermatozoides de las dos especies. En adultos de L. sarmientoi y L. 

magellanicus, los diferentes estadios espermatogénicos no mostraron una correlación 

con la fecha a lo largo de la temporada de actividad (Correlación Spearman: ρL. 

sarmientoi = -0,35, p = 0,07, n = 27; ρL. magellanicus = 0,101, p = 0,69, n = 18; Figura 18). Los 

machos de L. sarmientoi sólo con espermatocitos (Media LHC = 61,7 mm) fueron más 

pequeños en LHC que el resto de los adultos (con espermátidas, espermatozoides y 

regresión testicular, Media LHC = 81,3 mm) (Mann-Whitney: U = 102,00, n espermatocitos 

= 5, n resto de adultos = 22, p = 0.004). 
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Figura 17. Estadios espermatogénicos en Liolaemus sarmientoi (Ls) y L. magellanicus (Lm). Se 

indica el tipo celular más avanzado en el margen luminal del túbulo seminífero (flecha): sólo 

espermatogonia (1, Ls); espermatocitos (2, Lm); espermátidas (3, Ls); espermatozoides en el 

lumen tubular (4a, Lm); espermatozoides en epidídimo (4b, Ls); y regresión testicular (5, Ls). 

Tinción con Tricrómico de Masson. Barras = 50 µm. 
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Los machos de L. sarmientoi con espermatozoides (n = 14) y juveniles con 

espermatogonias (n = 9) estuvieron presentes desde primavera hasta fines del verano 

(Figura 18). Los machos con el estadio espermatocito (n = 5) estuvieron presentes desde 

fines de primavera hasta fines del verano, los machos con el estadio espermátida (n = 4) 

sólo en verano y los machos con el estadio de regresión (n = 4) se encontraron desde 

fines de primavera hasta mediados del verano (Figura 18). Los machos de L. 

magellanicus con espermatozoides (n = 10) estuvieron presentes durante toda la 

temporada de actividad, desde primavera hasta fines del verano (Figura 18). Los 

juveniles (n = 2) con espermatogonias se encontraron a fines de la primavera y al final 

del verano (Figura 18). Encontramos machos con el estadio espermatocito (n = 1) y 

estadio espermátida (n = 2) a fines de la primavera, y machos con el estadio de 

regresión (n = 5) desde mediados de primavera hasta mediados del verano (Figura 18). 

El análisis histológico de los epidídimos muestra que los machos con espermatozoides 

en epidídimos estuvieron presentes a lo largo de la temporada de actividad (Figura 18). 

Dos machos de fines de diciembre mostraron el estadio espermátida en los túbulos 

seminíferos y abundante reserva de esperma en los epidídimos. 
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Figura 18. Estadios espermatogénicos testiculares y tamaño folicular relativo y tamaño de huevo 

de Liolaemus sarmientoi y L. magellanicus durante el periodo de actividad. En machos: sólo 

espermatogonia (○); espermatocitos (∆); espermátidas en L. sarmientoi (▽); espermátidas con 

espermatozoides en epidídimo en L. magellanicus (▼); espermatozoides en lumen tubular y en 

epidídimo (■); y regresión testicular con espermatozoides en epidídimo (♦); números indican el 

tamaño de muestra. En hembras: vitelogénicas (●); postparto (□); y tamaño de huevo 

intrauterino en hembras preñadas (x). 

Ciclo de los cuerpos grasos 

La masa relativa de los cuerpos grasos de adultos de L. sarmientoi aumentó 

linealmente a lo largo de la temporada de actividad (Regresiones lineares: F1,17 = 18,77, 

r
2
 = 0,54, p < 0,001; Figura 19) y con el tamaño testicular relativo (F1, 17 = 11,10, r

2
 = 

0,41, p = 0,004; Figura 19). 
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Figura 19. Masa de cuerpos grasos relativa a lo largo de la temporada de actividad y relación 

con el tamaño testicular relativo de adultos de Liolaemus sarmientoi. Se indican la regresión 

linear (línea continua) y los intervalos de confianza al 95% (líneas entrecortadas). 

 

Dimorfismo sexual 

En los adultos de L. sarmientoi, los machos fueron más grandes que las hembras, 

pero no difirieron en su peso corporal relativo (Tabla 5). En los adultos de L. 

magellanicus, no hubieron diferencias en el LHC ni en el peso corporal relativo entre 

machos y hembras (Tabla 5). 

En L. sarmientoi, el dimorfismo resultó en mayor largo axila-ingle relativo en 

hembras. En machos el dimorfismo resultó mayor en el largo, ancho y alto de cabeza 

relativo, mayor ancho de cola relativo y mayor diámetro de pata trasera (Análisis 

Discriminante: λ = 0,50, Χ
2 

= 104,72, p < 0,001; Tabla 5). En L. magellanicus, el 

dimorfismo resultó en mayor largo axila-ingle en hembras y mayor alto de cabeza y 

ancho de la cola en machos (Análisis Discriminante: λ = 0,492, Χ
2 

= 33,30, p < 0,001; 

Tabla 5). 
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Tabla 5. Dimorfismo sexual de Liolaemus sarmientoi y L. magellanicus. Se muestran los tamaños de muestra (n), el valor mínimo y máximo, los 

valores de media o medianas ± el error estándar (ES) y los test estadísticos (ANCOVA, test-t o test Mann-Whitney) de las variables morfométricas 

(mm) y el peso corporal (g). El asterisco (*) indica las variables que presentan diferencias entre machos y hembras. 

 Hembras adultas Machos adultos Significancia del 

dimorfismo sexual 

Variables  n Mínimo y 

Máximo valor  

Media o 

Mediana (± ES) 

n Mínimo y 

Máximo valor 

Media o 

Mediana (± 

ES) 

Estadístico 

Coeficiente (d.f.) 

p 

Liolaemus sarmientoi 

Largo hocico-cloaca* 129 57,22-97,48 75,74 (±0,58) 109 49,10-93,36 81,09 (±0,80) U = 4464,0 <0,001 

Peso corporal 83 6,00-19,00 11,99 (±0,36) 89 5,00-21,50 13,03 (±0,35) U = 3872,00 0,585 

Largo axila ingle* 87 14,66-55,34 39,73 (±0,61) 68 24,10-58,23 37,86 (±0,67) F1,153 = 11,80 0,001 

Largo cabeza* 87 8,21-24,18 17,83 (±0,31) 68 12,20-30,65 20,46 (±0,36) F1,153 = 33,05 <0,001 

Ancho cabeza* 87 9,69-16,57 12,19 (±0,14) 68 7,70-17,14 14,26 (±0,23) F1,153 = 67,26 <0,001 

Alto cabeza* 87 6,65-14,41 9,08 (±0,13) 68 6,76-14,42 10,05 (±0,18) F1,153 = 27,30 <0,001 

Ancho base de la cola* 87 4,39-16,98 7,57 (±0,16) 68 5,54-11,61 9,52 (±0,18) F1,153 = 59,327 <0,001 

Diámetro pata 

anterior 

87 2,06-4,93 3,54 (±0,07) 68 2,26-5,22 3,76 (±0,09) F1,153 = 3,53 0,062 

Diámetro pata 

posterior* 

87 3,25-8,51 5,11 (±0,10) 68 3,65-8,01 5,64 (±0,12) F1,153 = 12,30 0,001 

Ancho cadera  59 7,40-13,97 10,65 (±0,17) 67 7,56-16,82 10,74 (±0,21) U = 2337,0 0,078 

Liolaemus magellanicus 
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Largo hocico-cloaca 23 43,52-66,98 54,73 (±1,20) 30 46,69-62,10 55,00 (±0,73) t51 = 0,201 0,84 

Peso corporal 14 2,80-6,70 5,42 (± 0,37) 16 3,75-6,35 5,15 (±0,19) U = 111,00 0,98 

Largo axila ingle * 20 21,06-34,34 27,74 (±0,83) 30 12,21-31,33 25,35 (±0,58) F1,48 = 6,96 0,011 

Largo cabeza 20 11,85-17,37 13,92 (±0,34) 30 7,38-23,79 14,08 (±0,46) F1,48 = 0,008 0,930 

Ancho cabeza 20 7,37-11,64 9,23 (±0,25) 30 8,23-11,27 9,66 (±0,13) F1,48 = 3,24 0,078 

Alto cabeza* 20 4,95-7,33 6,18 (±0,14) 30 5,05-8,8 6,81 (±0,14) F1,48 = 8,88 0,005 

Ancho base de la cola* 20 4,39-7,95 5,98 (±0,20) 30 5,17-8,62 7,17 (±0,14) F1,48 = 25,51 <0,001 

Diámetro pata 

anterior 

20 1,59-4,05 2,70 (±0,14) 30 2,10-4,01 2,96 (±0,09) F1,48 = 3,49 0,068 

Diámetro pata 

posterior* 

20 2,62-4,84 3,63 (±0,16) 30 2,79-4,79 3,90 (±0,09) F1,48 = 3,19 0,080 

Ancho cadera 20 6,12-10,78 8,52 (±0,29) 30 6,39-9,93 8,45 (±0,16) F1,48 = 0,006 0,938 
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POLIMORFISMO EN MACHOS DE Liolaemus sarmientoi 

Determinación de los morfotipos de coloración 

 A partir de los morfotipos de coloración observados para cada macho (n = 50) de 

L. sarmientoi se realizó un gráfico de frecuencias para los machos capturados, del que 

se obtiene que predomina el morfotipo rojo puro (RR) con el 44%, luego el rojo-

amarillo (RA) con el 40% y en menor medida se encuentra el amarillo puro (AA) con el 

16% (Figura 20).  

 

Figura 20. Proporción de morfotipos de coloración observados para la población de machos de 

L. sarmientoi muestreada. 

 

Temperaturas de captura, preferida y resistencia para la carrera de los distintos 

morfotipos 

En cuanto a las temperaturas tomadas durante las capturas, los distintos 

morfotipos no difirieron en su temperatura corporal de captura (ANOVAs: F2,47 = 2,09; 

p = 0,136, Tabla 6), ni en la temperatura del sustrato sobre el cual estaban previo a la 

captura (F2,46 = 1,18; p = 0,317, Tabla 6). Tampoco se hallaron diferencias en su 

temperatura media preferida (ANOVAs: F2,47 = 1,00; p = 0,376, Tabla 6); ni en el 

tiempo total de resistencia para la carrera (F2,46 = 0,09; p = 0,910, Tabla 6). 

A 
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De los machos que participaron en el experimento de comportamiento, los 

distintos morfotipos difirieron en su temperatura corporal media de captura (ANOVA: 

F2,16 = 3,83; p = 0,047, Tabla 7), específicamente el RR resultó mayor que el RA (Test t: 

t = 2,69; p = 0,018). Pero no difirieron en la temperatura del sustrato sobre el cual se 

encontraban previo a la captura (ANOVAs: F2,16 = 1,34; p = 0,293, Tabla 7). A su vez, 

los distintos morfotipos no difirieron en la temperatura preferida media (F2,16 = 1,55; p = 

0,247, Tabla 7), tampoco en el tiempo total de resistencia para la carrera (F2,15 = 0,18; p 

= 0,836, Tabla 7)  

Medidas morfométricas de los distintos morfotipos 

 Los distintos morfotipos no difirieron en su LHC (ANOVA: F2,49 = 0,89; p = 

0,417, Tabla 6). En las medidas morfométricas se hallaron diferencias en el largo entre 

rodillas entre los morfotipos (ANOVA: F2,48 = 3,24; p = 0,048, Tabla 6), 

específicamente el RR resultó mayor que el AA (Test t: t = 2,52; p = 0,015; Tabla 6). 

También se encontraron diferencias en el alto de la cabeza entre los morfotipos 

(ANOVA: F2,48 = 4,31; p = 0,019; Tabla 6), específicamente el RR fue mayor que el AA 

(Test t: t = 2,90; p = 0,006; Tabla 6) y el RA mayor que el AA (Test t: t = 2,40; p = 

0,02; Tabla 6). 
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Tabla 6: Valores medios (± EE) y tamaño de muestra (n) del largo hocico-cloaca (LHC), temperatura corporal y del sustrato durante la captura, temperatura 

preferida y resistencia física para la locomoción de los distintos morfotipos para todos los ejemplares capturados. 

Morfotipos Temperatura 

corporal de 

captura (°C) 

Temperatura 

del sustrato 

(°C) 

Temperatura 

preferida (°C) 

Resistencia 

física (min) 

LHC (mm) Largo entre 

rodillas (mm) 

Alto de 

cabeza (mm) 

Rojo puro 28,89 ± 4,69 

(22) 

23,42 ± 5,05 

(21) 

33,62 ± 1,07 

(22) 

9,62 ± 3,74 (22) 83,02 ± 4,00 

(22) 

31,43 ± 1,30 

(22) 

9,90 ± 0,71 

(22) 

Rojo-Amarillo 25,83± 1,21 (18) 21,61± 6,58 (18) 33,84± 1,14 (18) 9,52 ± 4,87 (18) 82,47 ± 5,96 

(20) 

30,81 ± 1,71 

(20) 

9,77 ± 0,69 

(20) 

Amarillo puro 28,17 ± 1,47 (8) 25,77 ± 3,29 (8) 34,28 ± 1,28 (8) 10,38 ± 6,16 (7) 80,06 ± 7,14 (8) 29,83 ± 1,75 (8) 9,05 ± 0,76 (8) 

 

Tabla 7: Valores medios (± EE) y tamaño de muestra (n) del largo hocico-cloaca (LHC), temperatura corporal y del sustrato durante la captura, temperatura 

preferida y resistencia física para la locomoción de los distintos morfotipos para los individuos que realizaron el experimento de comportamiento.  

Morfotipos Temperatura 

corporal de 

captura (°C) 

Temperatura 

del sustrato 

(°C) 

Temperatura 

preferida (°C) 

Resistencia 

física (min) 

LHC (mm) 

Rojo puro 30,08 ± 3,60 (6) 26,18 ± 4,38 (6) 10,04 ± 3,57 (6) 33,33 ± 0,90 (6) 82,56 ± 4,28 (6) 

Rojo-Amarillo 23,34± 5,44 (5) 21,32± 5,26 (5) 11,24 ± 5,21 (4) 33,30± 0,90 (5) 84,26 ± 4,62 (5) 

Amarillo puro 28,42 ± 3,38 (6) 28,10 ± 9,76 (6) 11,67 ± 5,61 (6) 34,34 ± 1,50 (6) 83,36 ± 4,35 (6) 
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Experimentos de comportamiento 

De la submuestra de machos (n = 34) utilizados para los experimentos de 

comportamiento, se realizaron un total de 17 enfrentamientos con las siguientes 

combinaciones de morfotipos: RA-RA (n = 4), RA-RR (n = 6), RA-AA (n = 1), RR-RR 

(n = 3), AA-RR (n = 3). De esta submuestra, los distintos morfotipos no difirieron en su 

LHC (ANOVA: F2,16 = 0,20; p = 0,818, Tabla 7). 

De todas las variables registradas en el análisis de los videos (despliegues 

comportamentales de Tabla 3 y el tiempo desde el comienzo del experimento hasta el 

primer despliegue) los morfotipos difirieron en la variable de "Rasqueteo" la cual es 

mayor en el morfotipo AA (Análisis Discriminante: λ = 0,606; F2,16 = 4,54; p = 0,030; 

Media RR = 7,33 ± 8,80, n = 6; Media RA = 8,40 ± 8,32, n = 5; Media AA = 31,5 ± 23,21, 

n = 6; Figura 21).  
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Figura 21: Gráfico de medias y desviación estándar. Cantidad de "Rasqueteos" realizados por 

los distintos morfotipos (AA: amarillo puro, RR: rojo puro y RA: rojo-amarillo) durante los 

enfrentamientos entre machos de L. sarmientoi. 
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A su vez, entre los morfotipos RR y RA hay diferencias entre la variable 

"Lagartijeo (Push-up)", la cual es mayor en el morfotipo RR (Análisis Discriminante: λ 

= 0,613; test-t: t = 2,38; p = 0,041; Media RR = 12,17 ± 7,38, n = 6; Media RA = 3,20 ± 

4,32, n = 5; Figura 22). 
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Figura 22: Gráfico de medias y desviación estándar. Cantidad de "Lagartijeos (Push-ups)" 

realizados por los distintos morfotipos (AA: amarillo puro, RR: rojo puro y RA: rojo-amarillo) 

durante los enfrentamientos entre machos de L. sarmientoi. 

 

En cuanto a la temperatura corporal que presentaban los machos al finalizar el 

experimento, se hallaron diferencias entre los morfotipos RR y AA, siendo mayor en el 

morfotipo RR (test-t: t = -2,44; p = 0,035; Media AA = 23,7 ± 0,35°C, n = 6; Media RR = 

25,05 ± 0,42°C, n = 6; Figura 23). 
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Figura 23: Gráfico de medias y desviación estándar. Temperatura corporal (Tc) de los distintos 

morfotipos (AA: amarillo puro, RR: rojo puro y RA: rojo-amarillo) al finalizar los 

enfrentamientos entre machos de L. sarmientoi. 
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FISIOLOGÍA TÉRMICA DE HEMBRAS PREÑADAS DE Liolaemus sarmientoi Y 

EFECTO DE LA TEMPERATURA EN EL DESARROLLO Y APTITUD DE 

RECIÉN NACIDOS 

Temperaturas operativas para nidos potenciales y para la termorregulación de las 

lagartijas 

 De los datos obtenidos de los sensores de temperatura ubicados en posibles 

nidos de un lagarto ovíparo, desde la captura hasta la devolución de las lagartijas (enero 

a marzo), se obtuvo una media de 12,27 ± 0.280°C (Figura 24). De las temperaturas 

máximas registradas en los nidos potenciales, el intercuartil 75% corresponde a 

24,82°C, temperatura utilizada como la máxima temperatura del gradiente para el 

tratamiento Nido (ver abajo). Por otra parte, la temperatura operativa media fue de 11,84 

± 0,13°C (rango entre -0,51 y 42,65°C), registrada en los distintos microambientes 

durante el día y la noche desde la captura hasta la devolución de las lagartijas (de enero 

a marzo) disponible para la termorregulación de L. sarmientoi, (Figura 24). 
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Figura 24: En el gráfico superior se presenta la distribución de los datos de temperaturas 

operativas de nidos potenciales. En el gráfico inferior se muestran las temperaturas operativas 

registradas en sitios en los que los lagartos generalmente termorregulan. Las temperaturas se 

registraron desde la fecha de captura hasta la devolución de los ejemplares. Se indican la media 

de la temperatura corporal registrada durante las capturas (línea punteada), la media de la 

temperatura preferida por las hembras preñadas (línea continua)y el rango de la misma (líneas 

entrecortadas). 
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Experimento de hembras preñadas 

 Las hembras preñadas sometidas al tratamiento Tpref no difieren en su tamaño 

de largo hocico-cloaca a las hembras del tratamiento Nido (t-test: t 28 = -0,67; p = 0,507; 

Media Tpref = 74,42 ± 3,96 mm, n = 14; Media Nido = 75,47 ± 4,56 mm, n = 16). Durante 

el cautiverio las hembras sometidas al tratamiento Tpref prefirieron una temperatura 

media de 34,85 ± 0,16°C (n = 14), mientras que las hembras del tratamiento Nido 

seleccionaron una temperatura media de 24,77 ± 0,12°C (n = 16). 

 Entre las hembras del experimento Tpref y las hembras del experimento Nido no 

se encontraron diferencias entre el tamaño de camada, peso de camada relativo, 

condición corporal de la hembra postparto y condición corporal de la cría (Tabla 8). Las 

hembras del experimento Tpref parieron antes que las hembras del experimento Nido. 

Del total de 10 hembras que parieron del experimento Nido, 8 lo hicieron luego de que 

se les aumentó la temperatura al finalizar el experimento. Todos los neonatos de las 

hembras del experimento Tpref nacieron en buenas condiciones, por el contrario sólo el 

22,2% de los neonatos que nacieron de las hembras del experimento Nido fueron viables 

(Tabla 8). 
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Tabla8: Para las hembras de los tratamientos Tpref y Nido se presentan las medias (± EE) o 

medianas (mínimo y máximo valor), del tamaño de camada, peso de camada relativo, condición 

corporal de la hembra postparto, proporción de las hembras que parieron/ total de hembras 

preñadas, proporción de neonatos viables/ total de neonatos paridos y la condición corporal de 

la cría. A su vez se presenta el resultado de la comparación de las variables entre los dos 

experimentos y se indica el tamaño de muestra (n). 

 

 Experimento Tpref 

  

Experimento Nido Test t o Mann-

Whitney (U) y 

probabilidad (p) 

 Media o 

Mediana y % 

n Media o 

Mediana y % 

n  

Tamaño de camada 4 (2-5 crías) 14 3,64 ± 0,28 (2-5 

crías) 

11 U = 72,5 (0,82) 

Peso de camada relativo 

(g) 

0,39 ± 0,03 (0,21-

0,53) 

14 0,35 ± 0,03 (0,18-

0,53) 

10 t22 = 0,988 (0,334) 

Condición corporal de la 

hembra postparto 

0,11 ± 0,004 

(0,08-0,13) 

14 0,11 ± 0,005 

(0,09-0,14) 

10 t22 = -0,105 (0,918) 

Hembras que 

parieron/Hembras 

preñadas 

14/14 = 100%  10/16 = 62,5%   

Neonatos 

viables/Neonatos o fetos 

paridos totales 

49/49 = 100%  8/36 = 22,2 %   

Condición corporal cría 0,014 (0,012-

0,024)  

49 0,015 ± 0,0008 

(0,012-0,020) 

11 U = 240,00 (0,580) 

 

Temperatura preferida y temperatura corporal de captura de hembras preñadas vs. 

hembras no preñadas 

 No se encontraron diferencias entre la temperatura preferida media y la 

temperatura media corporal de captura registrada a campo entre hembras preñadas y no 

preñadas (Tabla 9, Figura 25). Por el contrario, la desviación estándar, el coeficiente de 
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variación, el rango, la mínima y la máxima temperatura preferida fueron mayores en las 

hembras no preñadas (Tabla 9, Figura 25). Tanto las hembras preñadas como no 

preñadas presentan un índice E cercano a 0,50 (Tabla 9), por lo tanto actúan como 

termorreguladores moderados. 

Tabla 9: Para hembras preñadas y no preñadas de Liolaemus sarmientoi se presentan las medias 

(± EE) o medianas (mínimo y máximo valor), de los siguientes parámetros obtenidos para cada 

individuo: la media, desviación estándar, coeficiente de variación, rango y el valor mínimo y 

máximo de la temperatura preferida, también se incluye la temperatura corporal (Tc) media de 

captura y los índices de, db y E. A su vez se presenta el resultado de la comparación de las 

variables entre los dos grupos de hembras y se indica el tamaño de muestra (n). 

Temperatura 

preferida, Tc e 

índices db, de y E 

Hembras preñadas 

  

Hembras no 

preñadas 

Test t o Mann-

Whitney (U) y 

probabilidad (p) 

 Media o 

Mediana  

n Media o 

Mediana  

n  

Media 34,57 ± 0,21 

(33,49-35,85) 

14 35,1 (26,26 - 

37,81) 

34 U = 282,00 (0,324) 

Desviación estándar 1,26 ± 0.08 14 2,80 (1,13 - 

6,48) 

34 U = 455,00 (<0,001) 

Coeficiente de 

variación 

0,23 ± 0,01 14 1,15 (0,43 - 

2,47) 

34 U = 476,00 (<0,001) 

Rango 5,62 ± 0,36 14 11,76 ± 0,66 34 U = 434,00 (<0,001) 

Mínimo valor 31,73 (28,57 - 

33,06) 

14 27,83 ± 0,70 34 U = 105,00 (0,003) 

Máximo valor 36,93 ±0,16 14 39,58 ± 0,34 34 U = 431,00 (<0,001) 

Tc 27,80 ± 1,19 14 27,34 ± 0,75 34 t46 = 0,32 (0,753) 

db 6,01 ± 1,23 14 6,20 ± 0,76 34  

de 12,69 ± 1,94  10,88 ± 0,50   

E 0,53  0,43   
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Figura 25: Gráfico de cajas. Se indican las medianas de las temperaturas preferidas, los 

percentiles 10%, 25%, 75% y 90% y el tamaño de muestra (n) de hembras preñadas (HP) y no 

preñadas (H) de L. sarmientoi. 

  

 Los datos de temperatura registrados durante la captura, muestran que las 

hembras preñadas utilizan tanto la tigmotermia como la heliotermia a bajas y a altas 

temperaturas, mientras que las hembras no preñadas a temperaturas bajas obtienen el 

calor principalmente a través de la heliotermia y a temperaturas altas termorregulan a 

temperaturas menores a las del sustrato. Las hembras preñadas mantienen su 

temperatura corporal en un rango estrecho y alto, utilizando todos los recursos térmicos; 

mientras que las hembras no preñadas presentan una dispersión mayor de sus 

temperaturas corporales (Figura 26). 
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Figura 26: Determinación del recurso térmico utilizado para la termorregulación. Regresión 

linear (línea continua) y sus intervalos de confianza 95% (líneas entrecortadas) de las 

temperaturas corporales de captura y las temperaturas del sustrato y del aire tomadas al 

momento de la captura para hembras preñadas y no preñadas de Liolaemus sarmientoi. Línea de 

igualdad intercepta el origen. 

 

Fenotipo de los recién nacidos: Aptitud para la carrera y morfometría corporal 

 Las crías de las hembras del experimento Tpref tuvieron mayor peso al nacer, 

LHC, largo de cola, largo total, largo axila-ingle, distancia entre rodillas, ancho de 

cabeza y también fueron más rápidas para la carrera corta y larga tanto a 25°C como a 

34°C (Tabla 10 y Figura 27) que las crías de las hembras del experimento Nido. 
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Tabla 10: Valores de las medias (± EE) o medianas (mínimo y máximo valor) del peso de 

nacimiento, medidas morfométricas, y velocidad de carrera larga (CL) y corta (CC) a 25°C y 

34°C de crías de hembras de Nido vs. Tpref. A su vez se presenta el resultado de la comparación 

de todas las variables entre los dos grupos de crías y se indica el tamaño de muestra (n). 

 Crías de hembras 

Tpref 

Crías de hembras 

Nido 

Test t o Mann-

Whitney (U) y 

probabilidad (p) 

 Media o 

Mediana  

n Media  n  

Peso al nacer (g) 0,95 ± 0,01 49 0,88 ±0,03 35 U = 1077,00 (0,047) 

LHC (mm) 31,50 ± 0,17 49 30,22 ± 0,57 11 U = 380,00 (0,036) 

Largo de cola (mm) 35,50 (10,41-

39,25) 

49 31,92 ± 1,15 11 U = 391,00 (0,021) 

Largo total (mm) 66,10 ± 0,72 49 62,14 ±1,68 11 t58 = -2,29 (0,026) 

Largo axila-ingle (mm) 15,61 ±0,19 49 14,42 ±0,50 11 t58 = 2,58 (0,012) 

Distancia entre rodillas 

(mm) 

13,17 ±0,08 49 12,70 ± 0,14 10 t57 = -2,41 (0,019) 

Largo cabeza (mm) 8,45 ±0,07 49 8,35 ± 0,22 11 t58 = 0,54 (0,591) 

Ancho cabeza (mm) 6,12 ± 0,04 49 5,76 ±0,11 11 t58 = -3,43 (<0,001) 

Velocidad CC 25° (m/s) 0,046 (0,01-

0,112) 

49 0,011 ±0,003

  

6 U = 284,00 (<0,001) 

Velocidad CC 34° (m/s) 0,075 ±0.005 49 0,010 ±0,003 6 t53 = -5,38 (<0,001) 

Velocidad CL 25° (m/s) 0,047 ±0,002 48 0,012 ±0,003 5 t51 = 3,78 (<0,001) 

Velocidad CL 34° (m/s) 0,069± 0,004 48 0,012 ± 0,003 5 t51 = 4,81 (<0,001) 
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 Las crías de hembras sometidas al tratamiento Tpref corrieron a mayor velocidad 

a 34°C que a 25°C, tanto para carreras cortas (Test Wilcoxon: W = 772,00; n = 48; p < 

0,001) como para carreras largas (W = 1038,00; n = 48; p < 0,001) (Figura 27). 

Mientras que las crías de hembras sometidas al tratamiento Nido no mostraron 

diferencias entre las velocidades de las carreras a 34°C y a 25°, tanto en carreras cortas 

(Test t apareado: t4 = 0,85; p = 0,441) como en carreras largas (t4 = 0,47; p = 0,664), 

(Figura 27). 
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Figura 27: Gráfico de cajas y bigotes. Se indican las medianas de la velocidad para la carrera 

corta y larga realizadas a 25 y 34°C, los percentiles 10%, 25%, 75% y 90% y el tamaño de 

muestra (n) de crías de hembras de L. sarmientoi sometidas a los experimentos Tpref y Nido
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DISCUSIÓN 

CICLO REPRODUCTIVO FEMENINO 

Especialmente en ectotermos, el éxito reproductivo requiere de la coordinación 

de los procesos biológicos internos del organismo con los eventos ambientales externos 

(Saint Girons, 1985). En el extremo sur de la Patagonia con una temperatura media de 

12,1°C y fuertes vientos (velocidad media 37 km/h) Liolaemus sarmientoi y L. 

magellanicus han evolucionado para responder a las condiciones impuestas por un 

clima templado-frío y cambiante. Las hembras de L. sarmientoi presentan un ciclo anual 

a bianual, con una vitelogénesis de 9 a 10 meses de duración que comienza en verano y 

termina en primavera, luego del periodo de brumación, similar al hallado para L. 

magellanicus, a pesar del bajo tamaño de muestra con el que se contaba para esta 

especie. La presencia de hembras postparto de las dos especies, con tamaños foliculares 

variables a fines de enero, muestra que algunas lagartijas que paren temprano en la 

temporada son capaces de comenzar un nuevo ciclo vitelogénico antes del periodo de 

brumación, llevando a cabo un ciclo reproductivo anual. Este patrón reproductivo 

caracterizado por vitelogénesis, preñez y partos en primavera y verano ha sido 

observado en la mayoría de los Liolaemus ovíparos y vivíparos de este género tan 

versátil, especialmente en aquellos que habitan climas fríos en dónde la actividad 

reproductiva se reduce a 7 meses (ver revisión en Ibargüengoytía, 2008; Medina & 

Ibargüengoytía, 2010; Tabla 1).  

Sin embargo, otras hembras de L. sarmientoi y L. magellanicus paren al final de 

la temporada de actividad (fines de febrero) y retrasan  la vitelogénesis hasta la próxima 

primavera. Estas hembras rezagadas requieren una temporada entera de actividad para 

llevar a cabo el ciclo vitelogénico, ovulando y quedando preñadas luego de la 

brumación un año después, y realizando, así un ciclo reproductivo bianual. En los ciclos 

reproductivos bianuales las hembras utilizan todo el periodo de actividad para realizar la 

vitelogénesis y el siguiente año para la preñez, que se extiende por aproximadamente 4 

meses durante la primavera y el verano (Ibargüengoytía, 2008). Consideramos que en L. 

sarmientoi y L. magellanicus la vitelogénesis no ocurre simultáneamente a la preñez, ya 

que no se encontró ninguna hembra preñada con desarrollo de folículos vitelogénicos, 

que les permitiera resumir la vitelogénesis en la misma estación reproductiva. Estos 



Discusión 

81 

 

resultados concuerdan con la inhibición de la síntesis de vitelogenina hepática por parte 

de la progesterona, reportada en Liolaemus (Leyton & Valencia, 1992) y otros reptiles 

(Callard et al., 1992). En consecuencia, postulamos un ciclo facultativo anual-bianual 

para L. sarmientoi, basado en la presencia simultánea de hembras en preñez temprana y 

hembras vitelogénicas. La anualidad o bianualidad no depende del tamaño corporal de 

las hembras en ninguna de las dos especies, ya que tanto las hembras adultas grandes 

como las pequeñas pueden llevar a cabo un ciclo reproductivo anual o bianual. Este tipo 

de ciclos facultativos se han reportado también en otras especies de lagartos patagónicos 

como en los ciclos anuales-bianuales de Phymaturus zapalensis (Boretto & 

Ibargüengoytía, 2009), de L. elongatus (Ibargüengoytía & Cussac, 1998) de Patagonia 

norte (39°S y 41°S, respectivamente) y del gecko nocturno Homonota darwinii (de 32°S 

a 52°S, Ibargüengoytía & Casalins, 2007) y en el ciclo bianual-trianual de L. pictus 

(Ibargüengoytía & Cussac, 1996). Existen dos explicaciones para este tipo de ciclos, 

una es la restricción impuesta por la extensión del período de actividad y la 

imposibilidad de realizar vitelogénesis y preñez simultáneamente, y la otra restricción se 

relaciona con la escasez de recursos energéticos, por ejemplo en forma de cuerpos 

grasos, para realizar un nuevo ciclo vitelogénico en esa temporada reproductiva.  

Durante periodos de sequía en climas tropicales o de muy baja temperatura en 

climas templados-fríos se produce escasez de alimento, por lo que los lípidos 

almacenados en los cuerpos grasos antes de la estación seca o de la brumación son 

vitales para el mantenimiento de las funciones metabólicas y específicamente para la 

reproducción (Duvall et al., 1982; Braña et al., 1992). En las hembras de L. sarmientoi 

el ciclo de cuerpos grasos está relacionado con el ciclo reproductivo. Las masas de 

cuerpos grasos fueron diferentes cuando se las comparó entre hembras vitelogénicas, 

preñadas y postparto: hembras vitelogénicas tienen cuerpos grasos más grandes durante 

el periodo de actividad (desde primavera a fines del verano), luego presentan cuerpos 

grasos muy pequeños (o están ausentes) durante la preñez y nuevamente se incrementan 

después del parto, lo cual les permite contar con reservas lipídicas para llevar a cabo un 

nuevo ciclo vitelogénico en la próxima estación reproductiva. La ausencia de cuerpos 

grasos al inicio y durante toda la preñez pone en evidencia la utilización de estas 

reservas lipídicas para la vitelogénesis en las hembras de L. sarmientoi, como se ha 

observado en otras especies de lagartos de ambientes con fluctuaciones estacionales 
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(Liolaemus huacahuasicus, Ramirez-Pinilla, 1991; Podarcis bocagei, P. muralis, 

Lacerta monticola, Braña et al., 1992) 

En condiciones de clima favorable y con suficientes recursos alimenticios las 

hembras pueden comenzar un nuevo ciclo vitelogénico ese mismo año, con arresto 

durante la brumación. Estas hembras finalizarían la vitelogénesis al comienzo de la 

siguiente primavera, permitiéndoles resumir la preñez en el mismo año y realizar un 

ciclo anual. La duración del período de brumación, así como también las bajas 

temperaturas, se consideran favorables para completar la vitelogénesis y la ovulación en 

varias especies de reptiles que habitan climas fríos (Duvall et al., 1982; Gavaud, 1983; 

Whittier & Tokarz, 1992). Aquellas hembras de L. sarmientoi que se aparean luego de 

la brumación, quedan preñadas y muestran un periodo de desarrollo embrionario de 

cuatro meses, mientras que el periodo de gestación en L. magellanicus dura un mínimo 

de tres meses (desde diciembre hasta fines de enero o fines de febrero). En L. sarmientoi 

y L. magellanicus los nacimientos comienzan a mediados del verano, como ha sido 

descripto para L. magellanicus por Cei (1971) y Jaksic & Schwenk (1983). La ausencia 

de hembras preñadas poco antes o poco después de la brumación y la ausencia de recién 

nacidos a comienzos de la primavera, sugiere que en L. sarmientoi no hay preñez 

durante la brumación tal como se ha observado en el resto de las especies de Liolaemus 

(Ibargüengoytía, 2008).  

Independientemente del tamaño de la hembra de L. sarmientoi, el tamaño del 

huevo aumenta con el estado de desarrollo embrionario a lo largo del periodo de 

actividad. Este incremento en el tamaño del huevo puede estar dado por una mayor 

absorción de líquido (ver Lemus et al., 1981) o puede ser el resultado de placentotrofia 

parcial que consiste en intercambio adicional de agua y nutrientes inorgánicos entre la 

madre y el embrión, como también se ha observado en Liolaemus elongatus (Crocco et 

al., 2008). Asimismo, el tamaño de camada de L. sarmientoi es entre 2 y 7 crías y 

aumenta con el tamaño de la hembra. El tamaño de camada de L. magellanicus entre 3 y 

4 crías, observado en este estudio resultó menor que el tamaño de camada reportado 

previamente para la misma especie (3 a 8 crías y 7 a 9 crías de acuerdo a Jaksic & 

Schwenk, 1983 y Cei, 1986, respectivamente). Los tamaños más chicos de camada que 

observamos en este estudio podrían deberse a que nuestra muestra incluye hembras más 

pequeñas en comparación con las estudiadas por Jaksic & Schwenk (1983, SVL medio 
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de hembras = 62,9 mm, n = 9) y Cei (1986, SVL medio para machos y hembras = 62 

mm).  

Habitar en un ambiente templado-frío con fuertes restricciones para el desarrollo 

de los procesos fisiológicos de los ectotermos, como la alimentación, la reproducción, la 

dispersión, entre otras, impone la necesidad de realizar o completar la mayoría de los 

procesos biológicos dentro de los límites de una temporada de actividad reducida (Saint 

Girons, 1985). En reptiles, la posibilidad de realizar ciclos de vida facultativos parecería 

responder a la disponibilidad de alimento y su almacenamiento en forma de cuerpos 

grasos (Duvall et al., 1982). Las hembras de L. sarmientoi y L. magellanicus han 

desarrollado plasticidad en su historia de vida, exhibiendo la posibilidad de ajustar sus 

tiempos reproductivos de acuerdo al clima y a los recursos energéticos. De esta forma, 

pueden llevar a cabo tanto un ciclo reproductivo anual como bianual para asegurar los 

nacimientos a principios del verano, lo que maximiza el potencial de las crías para 

alimentarse y crecer antes de su primer invierno y para permitir a las hembras aumentar 

sus reservas lipídicas durante el verano para iniciar un nuevo ciclo vitelogénico. 

CICLO REPRODUCTIVO MASCULINO 

De esta forma, los lagartos que habitan climas fríos tienen una fuerte selección 

sobre los tiempos relativos de los eventos reproductivos para asegurar la sobrevivencia 

de las crías al primer invierno (Atkins et al., 2007; Wapstra et al., 2010). Así, las 

hembras de L. sarmientoi y L. magellanicus muestran plasticidad en sus ciclos 

reproductivos, los cuales pueden ser tanto anuales o bianuales de acuerdo a las 

condiciones ambientales. Bajo este escenario, los machos son forzados a adaptar su 

ciclo reproductivo para sincronizarlo con los tiempos reproductivos femeninos. La 

presencia de hembras con embriones con desarrollo temprano o medio sólo desde 

mediados a fines de la primavera, sugiere que la mayoría de las cópulas ocurren 

inmediatamente luego del periodo de brumación. Adicionalmente, la presencia de 

machos con espermatozoides en testículos y/o en epidídimos durante la temporada de 

actividad, y dos L. magellanicus a fines de primavera con espermátidas en los túbulos 

seminíferos pero con abundante esperma en los epidídimos, muestra que los machos 

reservan esperma durante el invierno, corroborando la hipótesis sugerida por Jaksic y 

Schwenk (1983). 
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Las cortas temporadas de actividad en el extremo sur de la Patagonia, 

caracterizadas por climas impredecibles con bajas temperaturas y vientos fuertes y fríos, 

resultan en un ambiente estresante, especialmente para ectotermos. Se espera que 

poblaciones bajo estrés sean propensas a adaptaciones locales y fuertes ajustes 

comportamentales y fisiológicos para sincronizar con un ambiente muy inestable 

climáticamente (Hoffmann & Pearson, 1997; Badyaev, 2005). Asimismo, a larga escala, 

estos ajustes para evitar el estrés térmico producido por los cambios bruscos de 

temperatura, pueden resultar en organismos con historias de vida particulares en los 

tiempos relativos de los eventos reproductivos o en la duración del desarrollo 

embrionario (Hoffmann & Pearson, 1997; Badyaev, 2005). En este sentido, los machos 

de L. sarmientoi y L. magellanicus presentan un ciclo reproductivo continuo durante la 

temporada de actividad con reserva de espermatozoides, lo cual aumenta sus 

posibilidades de aparearse a comienzos de la primavera y permite que los nacimientos 

se lleven a cabo temprano en el verano. Estos nacimientos tempranos dan el tiempo 

suficiente a las crías para alimentarse y crecer antes del próximo invierno, aumentando 

sus probabilidades de sobrevivir, como se ha observado en otras especies de liolaemidos 

que viven en climas rigurosos (Boretto & Ibargüengoytía, 2009).  

Los ciclos reproductivos masculinos continuos se han reportado también en 

otros Liolaemus Patagónicos, como en el vivíparo Liolaemus pictus (Tabla 11), 

caracterizado por baja frecuencia de hembras reproductivas en la población, debido a 

que las hembras están llevando a cabo vitelogénesis o preñez (Ibargüengoytía & Cussac, 

1996). Mientras en otras especies ovíparas y vivíparas del género Liolaemus que habitan 

los climas templados fríos de Patagonia, el ciclo reproductivo masculino es estacional y 

sincrónico con las hembras, llevando a cabo ciclos reproductivos anuales (L. bibronii, L. 

boulengeri y L. lineomaculatus, Medina & Ibargüengoytía, 2010; Tabla 11). Por su 

parte, en L. elongatus, una especie saxícola abundante y ampliamente distribuida en 

ambientes más favorables, presenta un patrón intermedio, con un ciclo reproductivo 

anual a bianual en las hembras y un ciclo reproductivo anual estacional y sincrónico con 

el femenino en los machos (Ibargüengoytía & Cussac, 1998; 1999; Tabla 11). 
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Especie 
Sexo Ciclo Verano Otoño Invierno Primavera 

L. bibronii  

♂ 
Anual    

       
 

 

♀ 
Anual  

       
 

  
 

L. boulengeri 

♂  
Anual   

     
 

 
   

♀  
Anual  
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L. lineomaculatus 

♂  
Anual  

 
 

     
 

 
 

 

♀  
Anual  

              
 

  

L. pictus 

♂  
Continuo  

           

♀  
Bianual-Trianual  

        
  

 

L. elongatus 

♂  
Anual  

         
  

♀  
Anual-Bianual  

        
 

  

L. sarmientoi 

♂  
Continuo  

          
 

♀  
Anual-Bianual  

          
 

L. magellanicus 

♂  
Continuo  

          
 

♀ 
Anual-Bianual  
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 Los ciclos reproductivos descriptos en este estudio para L. sarmientoi y L. 

magellanicus marcan la necesidad y la importancia del estudio histológico, tanto de 

gónadas como de tractos reproductivos, para entender con precisión la reproducción en 

machos (Mayhew & Wright, 1970; Méndez De la Cruz et al., 2014). En el estudio de 

reptiles los ciclos reproductivos masculinos no pueden ser inferidos sólo a partir del 

conocimiento del tamaño gonadal o sólo de la histología de las gónadas, ya que los machos 

usualmente almacenan esperma en los epidídimos y pueden copular incluso cuando las 

gónadas están en un estado de regresión tardía. De esta forma, el sólo uso de palpación no 

invasiva o el tamaño testicular no es un indicador confiable que permita determinar el ciclo 

reproductivo masculino. Este es el caso del ciclo reproductivo masculino de Sceloporus 

bicanthalis descripto por Guillette (1981) como estacional, pero resultó continuo luego de 

la realización de histología gonadal (Hernández-Gallegos et al., 2002). El tamaño testicular 

no siempre es representativo del estadio espermatogénico ya que es el resultado de la 

combinación entre la actividad intersticial (producción hormonal por las células de Leydig) 

y gametogénesis, como se ha observado en Phymaturus punae (Boretto et al., 2007). 

 Debido al ciclo reproductivo femenino prolongado en L. sarmientoi y L. 

magellanicus, donde sólo una parte de la población de hembras se encuentra dispuesta para 

la cópula cada año, ocurre un desbalance de individuos machos y hembras reproductivos, 

sumado a un mayor esfuerzo reproductivo por parte de las hembras debido al carácter 

vivíparo de las mismas, resultando en dimorfismo sexual debido a la selección sexual y a la 

competencia intrasexual entre machos (Ibargüengoytía & Cussac, 1999). Los machos de L. 

sarmientoi y L. magellanicus, a diferencia de las hembras, presentan cabezas más altas y 

colas más anchas. Además los machos de L. sarmientoi tienen patas traseras con mayor 

diámetro y cabezas más grandes en ancho y largo que las hembras, sugiriendo selección 

sexual, probablemente como consecuencia de la rivalidad entre machos durante la estación 

reproductiva (Olsson et al., 2002; Cox et al., 2003; Naretto et al., 2014). Además, mayor 

LHC en machos que en hembras de L. sarmientoi puede deberse a una combinación de alta 

presión depredatoria sobre las hembras preñadas (Shine, 1980), el resultado de selección 

intrasexual de machos más grandes (Berglund et al., 1996; Cox et al., 2003), y/o una 

selección por parte de las hembras hacia machos más grandes (Berglund et al., 1996; Fitze 

et al., 2010).  
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 También, en L. sarmientoi, la presencia de machos adultos pequeños con estadios 

tempranos de espermatogénesis (con espermatocitos) en sincronía con machos más grandes 

en espermatogénesis avanzada, sugiere que hay un desplazamiento de machos pequeños por 

parte de los machos de mayor tamaño, como resultado de la competencia intrasexual. Se 

considera que estos adultos pequeños pueden verse favorecidos destinando su energía al 

crecimiento, al detener la espermatogénesis, reduciendo así los costos derivados de la 

reproducción y previniendo los encuentros entre machos (Shine & Schwarzkopf, 1992; van 

Wyk & Mouton, 1996; Ibargüengoytía & Cussac, 1999). Asimismo, es esperable que 

resulte beneficioso un retardo en la reproducción por parte de los machos adultos de menor 

tamaño, dado que la testosterona ha sido asociada a una inhibición del crecimiento en 

lagartijas (Cox & John-Adler, 2005).  

 A su vez, las hembras de L. sarmientoi y L. magellanicus exhiben mayor largo axila 

ingle que los machos, probablemente resultado de una selección direccional hacia 

incrementar el espacio para contener grandes tamaños de camada favoreciendo una mayor 

fecundidad (Olsson et al., 2002; Cox et al., 2003; Cardozo et al., 2015). En el género 

Liolaemus con numerosas crías por camada, un mayor largo axila ingle está relacionado 

tanto con una mayor camada como con un mayor tamaño de la cría (Medina & 

Ibargüengoytía, 2010). En contraste, en el género hermano Phymaturus con un tamaño de 

camada fijo de 1 o 2 crías, un mayor largo axila-ingle en hembras sólo se relaciona con un 

mayor tamaño de la cría (Boretto & Ibargüengoytía, 2009).  

 En cuanto al almacenamiento de energía, a diferencia de lo que sucede en la 

mayoría de las especies tropicales de ambientes estacionales (como en L. lutzae, Duarte-

Rocha, 1992), las masas de cuerpos grasos en L. sarmientoi aumentan con el tamaño 

testicular a lo largo de la temporada de actividad, alcanzando las masas más altas a fines del 

verano. Estas reservas grasas pueden ser destinadas durante la brumación para 

almacenamiento de energía para metabolismo basal, y para el mantenimiento de la 

actividad reproductiva como materia prima para la síntesis de hormonas esteroideas 

(Etheridge et al., 1986). En este sentido, el tamaño testicular de ambas especies se 

incrementó positivamente durante el periodo de actividad, pero no debido a la condición 

reproductiva, ya que encontramos espermatozoides en los túbulos seminíferos desde la 
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primavera hasta el verano. A su vez, el incremento simultáneo del tamaño testicular con la 

masa de cuerpos grasos, alcanzando los valores más altos a comienzos de la brumación 

(como ocurre en Aspidoscelis sexlineatus, Etheridge et al., 1986), sugiere el 

almacenamiento de gotas lipídicas en las células de Leydig como precursoras de la 

testosterona (Boretto et al., 2014), para reanudar la espermiación y llevar a cabo los 

comportamientos reproductivos de apareamiento inmediatamente luego de la brumación. 

 Sorpresivamente, al igual que ocurre en lagartijas tropicales, los machos de L. 

sarmientoi y L. magellanicus llevan a cabo un ciclo reproductivo continuo durante el 

periodo de actividad y también reservan esperma en los epidídimos durante el periodo de 

brumación. La historia evolutiva de estas especies muestra que han sobrevivido a varios 

cambios ambientales, desde vivir en el Mioceno temprano de la Patagonia en un ambiente 

más cálido a latitudes inferiores, a sufrir varias glaciaciones y retrocesos glaciares 

(Gasparini et al., 1986; Albino, 1994; 2011; Coronato et al., 2007). Estos cambios 

ambientales pueden haber resultado en una mayor variabilidad genética de los machos para 

responder a desafíos climáticos y ecológicos. De este modo, los machos de las dos especies 

pueden sincronizar de manera eficiente con el ciclo reproductivo femenino anual-bianual y 

la baja frecuencia de hembras reproductivas en la población, por medio del almacenamiento 

de lípidos en forma de cuerpos grasos, la competencia sexual y un ciclo reproductivo 

continuo con disponibilidad de esperma durante la temporada de actividad. Esta eficiencia 

de los machos capaces de aparearse en cualquier momento en sincronía con la ovulación de 

las hembras (lo cual a su vez depende del ambiente), puede explicar la presencia de estas 

especies como las únicas especies de vertebrados terrestres ectotermos que habitan el 

ambiente más austral del mundo. 

POLIMORFISMO EN MACHOS DE Liolaemus sarmientoi 

 Otro componente fundamental de la biología reproductiva y el dimorfismo sexual 

con consecuencias en la adecuación de las especies se refiere a los polimorfismos de color 

observados en lagartos que tienen un componente genético y afectan la fisiología, 

influenciando diversos comportamientos e interacciones entre individuos (Sinervo & Miles, 

2010). En general, los lagartos utilizan dos tipos de señales visuales para comunicarse: 
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patrones de coloración, posturas y movimientos estereotipados como señales visuales 

dinámicas (Font et al., 2010). En varias especies de lagartijas se ha encontrado una 

asociación directa entre distintos morfotipos de coloración dentro de una misma población 

con distintos patrones de comportamiento y/o estrategias reproductivas, lo cual ocurre con 

mayor frecuencia en machos (Carpenter, 1995; Sinervo & Lively, 1996; Huyghe et al., 

2007; Olsson et al., 2007; Bastiaans et al., 2013). Los machos de Liolaemus sarmientoi 

exhiben un polimorfismo de coloración lateral en el cual se observan los morfotipos rojo 

puro (RR), rojo-amarillo (RA) y amarillo puro (AA). En especies de lagartijas polimórficas, 

los ejemplares con distintos morfotipos de coloración realizan movimientos con diferentes 

niveles de agresividad con lo cual, al observarlos, son fácilmente identificables. 

 De los despliegues comportamentales registrados en los enfrentamientos entre 

machos de L. sarmientoi, la variable "Lagartijeo" fue mayor en RR que en RA. El 

despliegue visual "Lagartijeo" al igual que el "Cabeceo" (movimiento ascendente y 

descendente sólo de la cabeza) es el despliegue comportamental más común en los géneros 

de lagartos Sceloporus y Liolaemus (Martins et al., 2004) y está asociado principalmente 

con la defensa de territorio (entre machos) o con el cortejo, y contiene información acerca 

de la identidad individual, el sexo, el estado reproductivo, la edad, el estatus social del 

ejemplar y la habilidad para la pelea (Martins et al., 2004; Labra et al., 2007; Halloy et al., 

2013) y lo llevan a cabo en mayor número los machos ganadores de una interacción que los 

perdedores (Labra et al., 2007). Por su parte, el morfotipo AA realizó en mayor medida el 

despliegue comportamental "Rasqueteo" que corresponde a un comportamiento de escape. 

De esta forma podemos decir que el morfotipo RR que exhibe despliegues de "Lagartijeo" 

muestra características de dominante al enfrentarse a machos del morfotipo AA el cual 

presenta un comportamiento de sumisión en los enfrentamientos.  

 En otras especies de lagartos se ha reportado que generalmente el color más cálido y 

fuerte de los morfotipos registrados en especies polimórficas (el morfotipo rojo o naranja) 

se asocia a machos socialmente dominantes (Uta stansburiana, Sinervo & Lively, 1996, 

Sinervo et al., 2000a; Ctenophorus pictus, Healey et al., 2007, Olsson et al., 2007). Estos 

machos dominantes generalmente tienen mayor nivel de testosterona en sangre (Sinervo et 

al., 2000a; Weiss & Moore, 2004; Cox et al., 2005; Olsson et al., 2007; While et al., 2010), 
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que a su vez se relaciona con un mayor tamaño de la cabeza. De la misma manera, los 

machos RR de L. sarmientoi que se comportan como dominantes frente a los otros 

morfotipos, presentaron en general un mayor largo entre rodillas y mayor alto de cabeza 

que el morfotipo AA, por lo que al igual que en otras especies de lagartos (Anolis 

cristatellus, Perry et al., 2004; Podarcis melisellensis, Huyghe et al., 2007), el tamaño de 

cabeza ayuda a determinar el resultado general de una interacción agonística entre machos 

aunque no haya una agresión obvia, ya que está directamente relacionado con la habilidad 

de fuerza de mordida (Herrel et al., 1998; Huyghe et al., 2009; 2012).  

 A su vez, es de esperar que los individuos dominantes sean capaces de monopolizar 

microhábitats térmicos preferidos para la termorregulación, alcanzando una temperatura 

corporal de actividad mayor que los individuos más sumisos (Comendant et al., 2003; 

Calsbeek & Sinervo, 2007). En L. sarmientoi la temperatura del sustrato en el cual se 

encontraban previo a la captura, la temperatura corporal de actividad en el campo, así como 

la temperatura preferida de los lagartos en un gradiente térmico en el laboratorio, no 

difirieron entre los morfotipos. En el caso de la temperatura preferida, ésta es considerada 

un rasgo conservador en el género Liolaemus y no suele variar significativamente, tanto 

entre especies como entre individuos de una misma especie con distinta condición 

reproductiva (Labra, 1998; Medina et al., 2009; Ibargüengoytía et al., 2010; Medina et al., 

2012). Mientras que con respecto a las temperaturas corporales de actividad en el campo, 

aunque no se encontraron diferencias entre las temperaturas cuando se tuvieron en cuenta 

todos los individuos, sí se encontraron para los ejemplares utilizados en los 

enfrentamientos. El morfotipo RR presentó mayor temperatura media de captura que el RA 

y también presentó mayor temperatura corporal que el AA al finalizar los experimentos. 

Por lo que, al igual que lo que sucede en los morfotipos dominantes de la especie Uta 

stansburiana, los cuales monopolizan los promontorios rocosos de mejor calidad y 

complejidad estructural para alcanzar mayor temperatura corporal (Calsbeek & Sinervo, 

2007), también es de esperar que el morfotipo de L. sarmientoi que exhibe un 

comportamiento dominante, alcance mayor temperatura al finalizar los enfrentamientos.  

 A su vez, en varios trabajos se ha reportado que el morfotipo dominante presenta 

mayor rendimiento locomotor en los experimentos de laboratorio (Robson & Miles, 2000; 
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Sinervo et al., 2000a; Huyghe et al., 2007; Labra et al., 2007; Calsbeek et al., 2010), 

asociado con su capacidad de adquirir y defender grandes territorios y encontrar mayor 

cantidad de apareamientos. Sin embargo en algunas especies de lagartijas la capacidad 

locomotora y el comportamiento dominante no están siempre correlacionados, como ocurre 

en L. sarmientoi y en las lagartijas Anolis cristatellus (Perry et al., 2004), Podarcis 

melisellensis (Huyghe et al., 2007) y Podarcis muralis (Zajitschek et al., 2012), lo cual 

puede estar asociado a que los enfrentamientos en estas especies raramente son de "alta 

velocidad" y los machos dominantes no requieren un alto rendimiento físico para resultar 

ganadores. En este sentido, la dominancia social parece estar altamente relacionada a las 

características y al contexto ambiental particular de cada especie (Perry et al., 2004). De 

este modo, L. sarmientoi al vivir en amplios promontorios rocosos distribuidos a lo largo de 

la estepa arbustiva, presenta despliegues comportamentales mucho menores y más sutiles 

que los observados en otras especies de climas templados o tropicales, en los cuales el 

hacinamiento, debido al gran tamaño poblacional, y la lucha territorial es mucho mayor. 

Por lo que los machos de L. sarmientoi no necesitarían defender fuertemente sus territorios 

ya que hay grandes extensiones del mismo. En cambio, es probable que los despliegues 

comportamentales de dominancia sean especialmente intensos en la época reproductiva 

cuando compiten por las hembras para aparearse, lo cual incide directamente en el éxito 

reproductivo y su adecuación o fitness.  

 Aunque es necesario un mayor tamaño de muestra para concluir acerca de las 

diferencias entre los distintos morfotipos de L. sarmientoi, este trabajo es un primer paso 

para explorar el significado biológico y comportamental de este polimorfismo. En machos 

de L. sarmientoi se observó que la variación de coloración está asociada con el tamaño de 

la cabeza y con el tipo de despliegue realizado durante los enfrentamientos, lo cual puede 

influir en la posibilidad de aparearse con las hembras y de esta forma tener un efecto 

directo en la descendencia. Estudios actuales (Forsman et al., 2008 y Pizzatto & Dubey, 

2012) revelan que las especies que presentan coloración polimórfica, como L. sarmientoi, 

son más antiguas que las monomórficas (como así también las especies vivíparas vs las 

ovíparas), y que las polimórficas poseen ventajas selectivas que promueven su éxito 

ecológico, capaces de explotar una gran diversidad de tipos de hábitats, y por ello capaces 

de adaptarse a las variaciones climáticas futuras, siendo menos vulnerables a la extinción.  
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FISOLOGIA TÉRMICA DE HEMBRAS PREÑADAS DE L. sarmientoi Y EFECTO DE 

LA TEMPERATURA EN EL DESARROLLO Y APTITUD DE RECIÉN NACIDOS 

 La temperatura del ambiente ejerce a su vez un efecto muy poderoso durante el 

desarrollo embrionario en las características fisiológicas de los reptiles, los cuales poseen 

una gran plasticidad fenotípica y por ello resultan un modelo biológico de gran relevancia 

para el estudio de las influencias de las condiciones ambientales en la evolución de sus 

estrategias de historia de vida (Adolph & Porter, 1993; Shine, 1995; Elphick & Shine, 

1998; Shine & Elphick, 2001; Lourdais et al., 2004; Cadby et al., 2014). La idea más 

aceptada es que la viviparidad evolucionó de la oviparidad por razones térmicas, 

proporcionando a las crías temperaturas más adecuadas en el útero de la madre que las que 

tendrían al desarrollarse en un nido a la intemperie (Shine, 2004; Webb et al., 2006). Tal 

como se hipotetizó previamente en esta tesis, los resultados indican que las hembras 

preñadas de L. sarmientoi expuestas al tratamiento Nido seleccionaron temperaturas 

cercanas al límite máximo del gradiente de temperaturas disponible (24,77 ± 0,12°C), por 

el contrario las hembras preñadas expuestas al tratamiento Tpref prefirieron temperaturas 

(34,85 ± 0,16°C) cercanas a la temperatura preferida de la especie. A su vez, las hembras 

preñadas de L. sarmientoi expuestas al tratamiento Tpref tuvieron un mayor éxito durante la 

preñez, menor tiempo de gestación y crías con mayor adecuación que aquellas hembras 

expuestas al tratamiento Nido. 

 Tanto el tiempo de exposición, como la magnitud de las temperaturas 

experimentadas durante el desarrollo pueden modificar una serie de aspectos fenotípicos en 

las crías de lagartijas (Shine & Elphick, 2001). Los embriones de L. sarmientoi estuvieron 

expuestos a los experimentos de temperatura (Nido o Tpref) a partir de un estado medio de 

desarrollo embrionario. Se ha reportado que el periodo temprano a medio del desarrollo 

corresponde ampliamente al periodo térmico de mayor sensibilidad para las lagartijas del 

género Bassiana (Shine & Elphic, 2001), pero también los embriones pueden ser 

particularmente sensibles a las bajas temperaturas tarde en el desarrollo (Lourdais et al., 

2004). Las crías de L. sarmientoi desarrolladas a temperaturas que simulaban un nido en el 

ambiente natural de la especie, muy inferiores a las temperaturas que estarían expuestos si 

la hembra pudiera termorregular libremente, tuvieron una notable mortandad, abortos y 
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algunas crías con anormalidades. Es evidente entonces que el éxito reproductivo disminuye 

drásticamente cuando las hembras preñadas son sometidas a temperaturas frías, 

produciendo crías de baja calidad (Qualls & Andrews 1999; Du & Ji, 2003). Esto es 

claramente visible al notar la diferencia que existe en el éxito de nacimientos entre un 

tratamiento y el otro (62,5 % en Nido vs. 100% en Tpref) y de la proporción de neonatos 

viables del total de los nacidos (22,2% en Nido vs. 100% en Tpref). Por el contrario, los 

tratamientos de temperatura no afectaron el tamaño de camada, el peso de camada relativo, 

la condición corporal de la cría viable y la condición corporal de la hembra postparto. 

Según los datos registrados en el ambiente natural, las hembras preñadas de L. 

sarmientoi utilizan tanto la tigmotermia como la heliotermia para la termorregulación, 

mientras que las hembras no preñadas a temperaturas bajas obtienen el calor principalmente 

a través de la heliotermia y a temperaturas altas termorregulan a temperaturas menores a las 

del sustrato. Las hembras preñadas mantienen su temperatura corporal en un rango estrecho 

y alto, utilizando todos los recursos térmicos; mientras que las hembras no preñadas 

presentan una dispersión mayor de sus temperaturas corporales. Por lo que las hembras 

preñadas utilizan una estrategia termorreguladora distinta y más eficiente, posiblemente 

relacionada con proveer un ambiente térmico adecuado para los embriones y también para 

disminuir el riesgo de depredación y optimizar la energía. En este sentido se ha observado 

que la mayoría de las hembras preñadas de L. sarmientoi se asolean a escasos centímetros 

de la entrada del refugio, a diferencia de las hembras no preñadas que se arriesgan a 

asolearse en altos roquedales, distantes al refugio (Fernández J., observación personal). 

Esto puede estar relacionado a su vez con la clara disminución en la capacidad locomotora 

que poseen las hembras preñadas, lo cual les impide correr a velocidades apropiadas para 

refugiarse y escapar de depredadores, como se ha visto en otras especies de lagartos como 

en la lagartija Europea Lacerta vivípara (Van Damme et al., 1989), en Niveoscincus 

microlepidotum de Tasmania (Olsson et al., 2000), Sceloporus occidentalis de Estados 

Unidos (Sinervo et al., 1991) y en la lagartija Patagónica Liolaemus pictus (Kubisch et al., 

2011). 

Asimismo, para proporcionar a los embriones temperaturas más adecuadas para el 

desarrollo que las ambientales se ha reportado que en algunas especies de lagartijas y 
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serpientes las hembras preñadas u ovígeras termorregulan diferente que el resto de los 

individuos adultos de la población. Las hembras preñadas eligen en algunos casos 

temperaturas preferidas mayores (Tu & Hutchinson, 1994; Charland, 1995) y en otros 

menores (Mathies & Andrews 1997; Ji et al., 2007b; Braña & Ji, 2007; Lin et al., 2008; Li 

et al., 2009; Rodríguez-Díaz et al., 2010; Paranjpe et al., 2013) que las hembras no 

preñadas o los machos. En cambio, para la mayoría de las especies de Liolaemus se ha 

encontrado que la temperatura preferida media no difiere entre individuos de una misma 

especie con distinto estado reproductivo y que refleja una condición ancestral más que una 

adaptación al ambiente actual (Labra, 1998; Medina et al., 2012). En este sentido es de 

esperar que no hayan diferencias entre la temperatura preferida media de las hembras 

preñadas y no preñadas de L. sarmientoi. Por el contrario, sí se encontraron diferencias en 

la distribución de las temperaturas preferidas (la desviación estándar, el coeficiente de 

variación, el rango, la mínima y la máxima temperatura preferida), las cuales fueron menos 

variables en las hembras preñadas. Lo mismo ocurre en la serpiente vivípara Acanthophis 

praelongus de ambientes tropicales del norte de Australia (Webb et al., 2006), en la 

serpiente vivípara Gloydius brevicaudus de ambientes templados del Este de China y Corea 

(Gao et al., 2010) y en la lagartija vivípara Phrynocephalus vlangalii de altas altitudes de la 

meseta Tibetana Qinghai de China (Wang et al., 2014), en las cuales la media de las 

temperaturas preferidas no varía mientras están preñadas, pero sí termorregulan más 

precisamente con una variación menor de la temperatura que las hembras no preñadas.  

En este sentido, según los datos registrados en el ambiente natural durante el 

periodo de desarrollo de las crías de L. sarmientoi, las temperaturas disponibles tanto para 

las hembras preñadas como las disponibles para un supuesto nido son temperaturas con 

grandes variaciones diarias (Figura 24), por lo que no sólo la media si no también la 

varianza de las temperaturas de desarrollo puede afectar significativamente la 

embriogénesis y/o el fenotipo de las crías en reptiles (Ji et al., 2003; Shine, 2004; Webb et 

al., 2006). Sin embargo, varios trabajos estudian los efectos de la temperatura en el 

desarrollo y aptitud de las crías de reptiles utilizando temperaturas experimentales 

constantes (Booth et al., 2000; O’Donnell & Arnold, 2005; Zhang et al., 2010; Rodríguez-

Díaz et al., 2010; Yan et al., 2011), pero los resultados de experimentos a temperaturas 

constantes son difíciles de asociar a lo que realmente ocurre en la naturaleza, ya que los 
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huevos no experimentan temperaturas constantes en el nido y las lagartijas preñadas 

expuestas a temperaturas constantes tienen oportunidades limitadas para regular su 

temperatura corporal. Por su parte, otros trabajos les ofrecen a las hembras 

preñadas/ovígeras la posibilidad de termorregular a distintos régimenes térmicos de tiempo 

diario (Wapstra, 2000; Li et al., 2009; Cadby et al., 2014). Son pocos los estudios que 

resaltan la importancia de utilizar temperaturas variables simulando la incubación o 

desarrollo de los embriones en la naturaleza, siendo los resultados ecológicamente 

relevantes (Ji et al., 2003; Shine, 2004; Webb et al., 2006; Ji et al., 2007a). 

Si la variabilidad de la temperatura preferida suele ser menor en hembras preñadas 

que en las no preñadas, es evidente que el rango de temperaturas óptimas para el desarrollo 

embrionario es también estrecho, evitando los límites potencialmente letales para los 

embriones (Webb et al., 2006). De esta forma, cuando las hembras alcanzan niveles 

térmicos óptimos para el desarrollo, maximizan los beneficios con relativamente bajos 

costos reproductivos (Wang et al., 2014). El rango de temperaturas de desarrollo a las 

cuales se sometieron las hembras preñadas de L. sarmientoi (17 – 25°C en Nido y 17 - 45°C 

en Tpref) tuvo un notable efecto para las crías en todos los aspectos analizados en este 

estudio, incluyendo todas las variables morfométricas (excepto el largo de cabeza) y el 

rendimiento locomotor para carreras cortas de pique y carreras largas de resistencia (tanto a 

temperaturas altas como bajas), en las cuales las crías de madres con la posibilidad de 

alcanzar la temperatura preferida durante la preñez presentaron los mayores valores. Al 

igual que otros estudios con lagartijas (Shine, 1995; Wapstra 2000; Li et al., 2009), 

serpientes (O’Donnell & Arnold, 2005; Webb et al., 2006; Gao et al., 2010) y tortugas (Du 

& Ji, 2003; Ji et al., 2003) los resultados muestran que las condiciones experimentales que 

más se aproximan a lo que la hembra ovígera o preñada alcanza a través de la 

termorregulación en su ambiente natural (temperaturas variables y preferidas, más que 

temperaturas muy altas o muy bajas y contantes) son las que resultan en crías de mayor 

adecuación biológica.  

El desarrollo embrionario es un proceso muy sensible a la temperatura y, en reptiles, 

típicamente se acelera cuando aumentan la temperatura o la cantidad de horas disponibles 

para la termorregulación de las hembras preñadas (Booth et al., 2000; Wapstra, 2000; Du & 
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Ji, 2003; Rock & Cree, 2003; Ji et al., 2003; 2007a; Li et al., 2009; Gao et al., 2010; 

Rodríguez-Díaz et al., 2010; Zhang et al., 2010; Lorioux et al., 2012; Cadby et al., 2014). 

Las hembras de L. sarmientoi sometidas al experimento Tpref parieron antes que las 

hembras del experimento Nido, de las cuales el 80% parieron luego de que se les aumentó 

la temperatura al finalizar el experimento. El parto temprano tiene una gran ventaja en la 

aptitud de las crías, a pesar de que se ha reportado que las hembras de lagartijas 

australianas, tanto en el ambiente natural como expuestas en el laboratorio a temperaturas 

cálidas (no frías), que tienen una incubación o gestación prolongada producen crías con un 

mayor rendimiento locomotor y sobrevivencia durante el primer año de vida (Shine & 

Olsson, 2003). En general, existe una asociación positiva entre las crías que nacen 

temprano en la temporada y la posibilidad de sobrevivir al primer invierno y tener mayor 

tasa de crecimiento que las crías que nacen más tarde (Wapstra 2000; Rodríguez-Díaz et 

al., 2010). De esta forma las hembras, especialmente las vivíparas, tienen el control del 

fenotipo de los embriones según el ambiente en el que viven, permitiendo la posibilidad de 

llevar a cabo un parto adelantado o tardío para asegurar una mayor aptitud de las crías. Así, 

en un ambiente frío con temporadas cortas de actividad y largos periodos de brumación es 

más adaptativo un parto temprano; por el contrario especies de climas templados o 

tropicales pueden prolongar el desarrollo de las mismas, las cuales se benefician tanto de 

una provisión nutricional adicional, como de un prolongada regulación uterina de la 

temperatura (Shine, 1995; Shine & Olsson, 2003; Braña & Ji, 2007; Cadby et al., 2011). 

Los efectos negativos del desarrollo a temperaturas frías proveen una ventaja 

selectiva para cualquier adaptación evolutiva a partir de la cual se puedan mantener 

temperaturas de desarrollo apropiadas en climas fríos, como lo es la evolución de la 

retención del huevo en útero y la viviparidad (Qualls & Andrews 1999). De esta forma, las 

dos principales hipótesis de la evolución de la viviparidad son compatibles con lo que 

sucede en L. sarmientoi. Las hembras preñadas actúan como termorreguladoras moderadas 

buscando alcanzar la temperatura preferida, la cual es mayor a la media de las temperaturas 

experimentadas en el ambiente natural. Esto apoya la hipótesis del clima frío dado que las 

crías de hembras expuestas a temperaturas similares al ambiente no se desarrollaron 

adecuadamente o no nacieron con tiempo para alimentarse antes de la brumación, y a su 

vez presentaron baja aptitud para la carrera. Del mismo modo, la hipótesis de la 
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manipulación térmica materna (estabilidad de la temperatura corporal) es apoyada 

fuertemente, ya que las hembras preñadas mostraron menor variabilidad en la temperatura 

preferida que las hembras no preñadas, y sus crías mostraron mayor aptitud que las que se 

desarrollaron a temperaturas menores. De esta forma, si se les da a las hembras la 

posibilidad de termorregular libremente (tanto en posibilidades térmicas como en tiempo a 

lo largo del día) para que puedan ajustar su temperatura preferida al rango óptimo para el 

desarrollo de las crías, las mismas nacen presentando un fenotipo adecuado para sobrevivir, 

presentando buena aptitud para la carrera (importante para evitar depredadores y para 

maximizar el éxito de forrajeo), tamaño y peso corporal y naciendo con tiempo en la 

temporada de actividad para alcanzar un tamaño adecuado para enfrentar el próximo 

invierno. 
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CONCLUSIONES 

 Los resultados de esta tesis nos permiten conocer las adaptaciones reproductivas 

de las especies de ectotermos terrestres más australes del mundo, las lagartijas 

Liolaemus sarmientoi y L. magellanicus, y particularmente sobre las adaptaciones 

termo-fisiológicas y comportamentales de Liolaemus sarmientoi. Ambas especies 

exhiben características de su historia de vida que les permiten sobrevivir en condiciones 

de clima frío extremo y que les confieren plasticidad para adaptar sus ciclos 

reproductivos de acuerdo a las inclemencias climáticas. Las hembras son capaces de 

reproducirse tanto anual como bianualmente y los machos están disponibles para 

copular continuamente, probablemente debido a que para ellos la gametogénesis 

representa un costo energético menor.  

 Los experimentos de laboratorio que se trataron de realizar con Liolaemus 

magellanicus no fueron completamente exitosos por problemas de adaptación de la 

especie a las condiciones de cautiverio. Los resultados no resultaron representativos de 

la eco-fisiología de la especie en su ambiente natural, ya que en general, probablemente 

debido a su carácter críptico y asustadizo, se mantienen ocultos sin termorregular ni 

alimentarse y, en consecuencia, sobreviven poco tiempo en cautiverio.  

 Los resultados de esta Tesis resaltan la importancia de testear las principales 

hipótesis de la viviparidad en especies tanto vivíparas como de clima frío. Se puede 

concluir que las dos hipótesis térmicas sobre el origen de la viviparidad, la hipótesis del 

clima frío y la hipótesis de la manipulación térmica materna, no sólo se pueden 

confirmar en relación a estos lagartos de clima frío sino que además se complementan 

entre sí. Las hembras preñadas eligen temperaturas en un rango más estrecho, evitando 

temperaturas extremas y proporcionando condiciones térmicas óptimas para los 

embriones, y de esta forma proveyendo a través de la termorregulación materna, la 

posibilidad de que las crías se desarrollen a temperaturas mayores (hipótesis del clima 

frío), en un rango más preciso y estable (hipótesis de la manipulación materna), y 

mucho más favorable que las que experimentarían en un nido, aumentando así su 

adecuación biológica. A su vez, con respecto al polimorfismo de coloración y 

comportamiento social, los comportamientos y los enfrentamientos entre machos de los 

distintos morfotipos de L. sarmientoi previos a la cópula pueden limitar el intercambio 
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de genes y haber influido a nivel hormonal en la retención del huevo en útero y en la 

evolución de la viviparidad.  

 Las especies polimórficas son especies que pueden explotar una gran diversidad 

de tipos de hábitats, y por ello son capaces de adaptarse a las variaciones climáticas 

futuras, siendo menos vulnerables a la extinción (Forsman et al., 2008; Pizzatto & 

Dubey, 2012). A su vez, las hembras de las especies vivíparas son capaces de ajustar sus 

ciclos reproductivos de acuerdo a la disponibilidad de recursos térmicos y alimenticios y 

además de amortiguar los cambios extremos de la temperatura ambiental 

proporcionando a los embriones la posibilidad de desarrollarse dentro de rangos 

óptimos, alcanzando temperaturas relativamente estables. De esta forma, a pesar de 

vivir en un clima frío con posibilidades reducidas de alcanzar temperaturas corporales 

preferidas, estas especies vivíparas, y especialmente la especie polimórfica L. 

sarmientoi, poseen estrategias alternativas ventajosas en su ecología, fisiología y 

comportamiento para sobrevivir y adaptarse al ambiente riguroso en el que habitan y 

probablemente también para amortiguar cambios ambientales futuros como los 

relacionados con el calentamiento global.  
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