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“Es dificil imaginar algo mds interesante para los bi6logos y naturalistas
experimentados que comprender los origenes de la diversidad de los

patrones reproductivos entre los lagartos.”

(Laurie J. Vitt, 2015, p. 1)
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Resumen

La region del Distrito Oriental Chaquefio (Chaco humedo) ocupa una gran
extension al norte de Argentina, caracterizado por un clima calido subtropical y
abundantes precipitaciones durante casi todo el afio, ofreciendo a los escamados
condiciones apropiadas para el crecimiento y la reproduccion durante la mayor
parte del afio. En la presente tesis se estudian distintos aspectos relacionadas con
la reproduccion e historia de vida de cuatro lagartos que comparten parte de su
distribucién en esta region. Para este estudio se seleccionaron dos especies
oviparas, Tropidurus torquatus y Kentropyx viridistriga, y dos especies viviparas,
Ophiodes intermedius y Mabuya dorsivittata, con diferente grado de placentacion
(lecitotrofica y placentotrofica, respectivamente). Se describen los ciclos
reproductivos y de los cuerpos grasos, la talla minima a la madurez sexual, los
tiempos de la espermatogénesis, la vitelogénesis y la oviposicion/gestacion, la
época de eclosiones/nacimientos, el tamafio de la camada, la proporcidn operativa
de sexos y el dimorfismo sexual de las cuatro especies. Los resultados se
comparan con otras poblaciones y/o especies relacionadas de otras regiones
fitogeograficas. Aunque los machos de T. torquatus del Chaco humedo mostraron
una espermatogénesis continua, exhibieron la maxima actividad gonadal en
primavera. Poblaciones de los biomas del Cerrado, la Pampa y la Floresta
Atlantica del Brasil muestran un patron espermatogénico similar, aunque con
variaciones en los tiempos de la espermatogenesis. Las hembras mostraron un
ciclo reproductivo estacional, fundamentalmente de primavera-verano, con
multiples oviposturas por estacion reproductiva. El tamafio de la camada
promedio en T. torquatus del Chaco humedo fue de 6,3 huevos, similar al del

Cerrado y la Pampa, aunque marcadamente mayor que en poblaciones de la



Floresta Atlantica. Los nacimientos se produjeron durante el verano y el otofio al
igual que en otros tropiduridos. Kentropyx viridistriga fue la Gnica de las cuatro
especies estudiadas que exhibié brumacion durante el invierno y la primavera.
Esta especie mostré un ciclo reproductivo de otofio. Los machos exhibieron
espermatogénesis continua durante su temporada de actividad. Las hembras
adultas, que emergen de la brumacion luego de los machos adultos, revelaron un
ciclo sexual estacional y anual, con multiples oviposturas durante su temporada
reproductiva. El tamafio de la camada promedio fue de 3,2, el mas bajo registrado
para las especies aqui estudiadas, y que la reportada para la poblacion del Pantanal
del Brasil. Ophiodes intermedius mostr6 un ciclo parcial de otofio, con una
marcada asincronia entre los ciclos masculino y femenino. Los machos mostraron
una actividad espermatogénica maxima en otofio, con almacenamiento de esperma
durante todo el afio. Aunque los machos de este género mostraron variabilidad
interespecifica en sus ciclos espermatogénicos, todos presentaron reserva de
esperma en el conducto deferente. Las hembras ovulan en primavera ovocitos
macrolecitos, y los nacimientos se producen a finales de la primavera y principios
del verano, tras 3-4 meses de gestacion. El tamafio de camada promedio fue
grande, de 6,4 embriones, igual que en otros congéneres. Mabuya dorsivittata
mostré un ciclo estacional, anual y asociado entre machos y hembras. Las
hembras ovulan en febrero ovocitos microlecitos, y tras 10-11 meses de gestacion
se producen los partos entre diciembre y enero. En los machos, la méaxima
actividad espermatogénica ocurre en diciembre, coincidiendo con el momento del
parto. El tamarfio de la camada fue relativamente grande de 5,3 embriones, similar
al del Espinal de Cérdoba, y mayor al reportado en los “Campos de altitud” en

Brasil. A excepcion de K. viridistriga, en las demas especies estudiadas el ciclo de



los cuerpos grasos de ambos sexos estuvo inversamente relacionado con los ciclos
reproductivos. En relacion con el dimorfismo sexual, las hembras de T. torquatus,
K. viridistriga y M. dorsivittata mostraron un mayor largo axila-ingle, y en O.
intermedius y M. dorsivittata, ademas, una mayor longitud hocico-cloaca que los
machos, lo que sugiere una mayor presion de seleccion en las hembras con el
objeto de aumentar el espacio corporal para albergar un mayor nimero y/o tamafio
de crias. Los machos de las cuatro especies estudiadas presentaron un tamafio de
la cabeza mayor, y ademas en T. torquatus y K. viridistriga, un mayor largo de la
cola que las hembras. Un mayor tamafio de cabeza podria ser ventajoso durante
encuentros agonisticos con otros machos por el acceso a las hembras, mientras
que una cola mas larga podria favorecer al comportamiento de azotamiento de la
cola, un comportamiento de advertencia observado en los machos. La autotomia
caudal no mostr¢ diferencias entre los sexos en ninguna de las cuatro especies. No
obstante, se hallaron més individuos con autotomia caudal entre las especies
viviparas, M. dorsivittata y O. intermedius, una caracteristica que comparten con
otros miembros de sus respectivos géneros. Aungue en la presente tesis los ciclos
reproductivos de los machos y las hembras muestran cierto ajuste a la variabilidad
estacional de la temperatura, el fotoperiodo y las precipitaciones de la region, los
patrones reproductivos que exhiben las especies son mas similares entre sus
congéneres de otras regiones que entre si, lo que indica la existencia de un fuerte

componente filogenético.
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INTRODUCCION

Aspectos generales de la reproduccion en Squamata

El orden Squamata, por ser el clado mas diverso dentro de Reptilia (Uetz &
Hosek, 2014), ofrece modelos Unicos para estudiar la diversidad de las respuestas
fisioldgicas y comportamentales en diferentes condiciones ambientales e historias
evolutivas. La viviparidad es un ejemplo de la versatilidad que muestran los
escamados en relacion con la reproduccion (lbargliengoytia, 2008), con al menos
115 origenes diferentes en este orden (Blackburn, 2015) y diversos modos de
nutricion embrionaria, desde lecitotréfica en la que el embrién depende
exclusivamente del vitelo, hasta placentotréfica en la que el embridn depende del
aporte materno extra-vitelino (Ramirez-Pinilla, 2010; Blackburn, 2015). En los
escamados viviparos placentotroficos, las placentas se desarrollan a partir de los
mismos componentes basicos que los demas amniotas, mostrando convergencias
con los mamiferos Eutheria (Stewart & Blackburn, 2015) que nos permiten inferir
acerca de las trayectorias evolutivas seguidas por los mamiferos para alcanzar la
viviparidad placentotrofica (Stewart & Blackburn, 2015).

Asimismo, los escamados muestran diversas adaptaciones ecofisiologicas en
respuesta a diferentes condiciones ambientales propias de su amplia distribucion
geografica (Ibarglengoytia, 2008) que permiten poner a prueba numerosas
hipétesis tales como, que los patrones reproductivos se encuentran mas ajustados
a condiciones climaticas locales que a factores histéricos o filogenéticos (Gillis &
Ballinger, 1992). EIl estudio de la biolgia reproductiva requiere de un enfoque
interdisciplinario que combine los diferentes niveles de organizacidn bioldgica,

incluyendo el molecular, celular, fisiolégico, morfol6gico, organismico, ecolégico
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y filogenético (Crews & Gans, 1992) para comprender de manera integral la
historia natural del diverso grupo de escamados.

Dentro del orden Squamata se incluyen especies con diferente modo
reproductivo (oviparas o viviparas), con diferentes tallas y/o edades de madurez
sexual, diferentes frecuencias reproductivas y tamafio de camadas, asi como
diferencias en las proporciones de machos y hembras, y en el dimorfismo sexual
(Fitch, 1980). Existen patrones naturales que emergen como resultado de la
variacion y covariacion entre estos caracteres, y que han derivado en lo que se
conoce actualmente como modelos de historias de vida (Tinkle, 1969; Tinkle et
al., 1970; Dunham et al., 1988). Asi, Tinkle et al. (1970) propusieron dos patrones
principales de historia de vida para lagartos. Un patrén incluye especies oviparas
y viviparas que habitan zonas templadas en el cual las hembras presentan madurez
sexual tardia y producen una Unica postura o camada por estacion reproductiva. El
otro patron, incluye especies sélo oviparas que se caracterizan por presentar
madurez sexual temprana, tamafio corporal pequefio, y producir mutliples nidadas
por temporada con un ndmero reducido de crias (Tinkle et al., 1970). Durante el
periodo reproductivo los lagartos presentan una variedad de procesos
conductuales y fisiologicos, asi como cambios en su morfologia y coloracion, que
propician que los machos y las hembras se encuentren en condiciones fisioldgicas
y comportamentales Optimas para aparearse. Estos procesos fisioldgicos, a su vez,
se encuentran estrechamente ligados a factores ambientales como las
precipitaciones (Rocha, 1992; Wiederhecker et al., 2002; Watling et al., 2005;
Ferreira et al., 2011), el fotoperiodo y la temperatura (Licht, 1971, 1973; Marion,
1982; Ramirez-Bautista et al., 2000), que influyen en los tiempos relativos de los

eventos reproductivos, como la gametogénesis, la copula, la postura, la eclosion o
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los nacimientos (lbargliengoytia, 2008). Vitt (1992) sefiala que por muchos afios
se considerd al ambiente local como el factor determinante mas importante en las
estrategias reproductivas de los escamados. Diferentes estudios realizados en
regiones tropicales revelan que las especies muestran un repertorio de fenotipos
reproductivos muy variado (Duellman, 1978; Dixon & Soini, 1986; Fitch, 1982),
incluso bajo las mismas condiciones ambientales (Barbault, 1976; Vitt &
Goldberg, 1983; Vitt, 1992). Actualmente, se considera que numerosos factores
influyen en la biologia reproductiva, como la inercia filogenética (Stearns, 1984;
Dunham & Miles, 1985; Dunham et al., 1988; Vitt, 1992; Mesquita & Colli,
2010), el modo reproductivo (Siegel & Fitch, 1984), el modo de forrajeo y la
tactica de escape de depredadores (Vitt & Congdon, 1978; Vitt & Price, 1982), el
tamafio y la forma del cuerpo (Vitt, 1981; Vitt & Goldberg, 1983; Vitt et al.,
1997), y el riesgo de depredacion (Shine, 1980; Tinkle & Dunham, 1986;
Niewiarowski & Dunham, 1998; Miles et al., 2000; Lind & Cresswell, 2005).

En los escamados, segun estudios morfologicos e histologicos de las
gonadas, se identificaron dos patrones principales en los ciclos reproductivos de
machos y hembras: 1) reproduccién continua (Inger & Greenberg, 1966; Fitch,
1972; Vitt, 1983; Hernandez-Gallegos et al., 2002) y 2) reproduccion discontinua
o estacional (Fleming & Hooker, 1975; Rocha, 1992; Romero & Ortega, 2000).
En las especies con ciclos reproductivos continuos los apareamientos se producen
durante todo el afio, ya que la actividad de las gonadas se mantiene a un nivel
maximo constante, o bien la actividad gametogénica puede reducirse sin alcanzar
una quiescencia completa. Este patrén es tipico de especies que habitan en

ambientes tropicales no estacionales (Fitch, 1982), o incluso en ambientes
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impredecibles, como respuesta a sefiales ambientales erraticas (Vitt & Goldberg,
1983; Crews, 1999; Mesquita & Colli, 2010).

En los ciclos reproductivos estacionales, en tanto, es posible establecer dos
periodos bien definidos, uno de actividad gonadal y otro de reposo o quiescencia
(Leyton et al., 1982). A su vez, la actividad gonadal entre machos y hembras
puede ser sincrénica o asincronica (Saint Girons, 1985; Crews & Gans, 1992;
Whittier & Tokarz, 1992; Moore & Lindzey, 1992). Cuando la actividad gonadal
es sincroénica, la gametogénesis estd estrechamente sincronizada con los niveles de
hormonas esteroideas y con el apareamiento. Estos ciclos reproductivos también
han sido denominados asociados o prenupciales y normalmente corresponde a un
patron observado en especies que habitan zonas templadas y ambientes tropicales
estacionales (Saint Girons, 1985; Crews & Gans, 1992; Whittier & Tokarz, 1992;
Moore & Lindzey, 1992; Pough et al., 2004; Vitt & Caldwell, 2009). Cuando los
ciclos gonadales entre machos y hembras son asincronicos, la actividad
gametogénica y el comportamiento de apareamiento y cépula no ocurren en el
mismo momento, lo que resulta en ciclos reproductivos disociados o
postnupciales (Saint Girons, 1985; Crews & Gans, 1992; Whittier & Tokarz,
1992; Moore & Lindzey, 1992). Estos patrones disociados suelen observarse en
especies que habitan ambientes con climas templado-frios (Crews & Garstka,
1982), y se considera que han evolucionado independientemente en diferentes
familias de reptiles (Whittier & Tokarz, 1992). En estos casos, es comun el
almacenamiento de esperma en las hembras (Villagran-Santa Cruz et al., 1992;
Schuett, 1992) y/o en los tractos reproductivos de los machos (Gist & Jones,
1989; Ibargliengoytia & Casalins, 2007). Incluso en estos climas templado-frios,

la estacion de crecimiento y reproduccion suele ser breve, y el tiempo de actividad
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no es suficiente para completar la vitelogénesis, la gestacion y los partos en una
sola temporada de actividad, produciéndose ciclos reproductivos prolongados,
como los ciclos reproductivos femeninos bianuales o trianuales (ovipostura o
nacimientos cada dos o tres afios; Van Wyk, 1991; Ibargiiengoytia & Cussac,
1996; Edwards et al., 2002; Boretto et al., 2007; lbargliengoytia & Casalins,
2007).

Ademas, en las especies con ciclos reproductivos estacionales es frecuente
que los principales eventos reproductivos (ovulacion, fecundacién y eclosion o
nacimiento) se produzcan durante los meses mas célidos del afio (primavera-
verano) o durante la estacion de las lluvias (ver revisién en Vitt & Caldwell,
2009). No obstante, existen excepciones a este patron. Por ejemplo, otras especies
de lagartos muestran un ciclo reproductivo estacional de otofio, frecuente en
especies de gran altitud en latitudes tropicales y subtropicales donde la ovulacion,
la fecundacion y el desarrollo se producen durante el otofio y el invierno, y la
eclosion o los nacimientos en primavera (Guillette & Casas-Andreu, 1980, 1987,
Guillette & Meéndez-de la Cruz, 1993; Ramirez-Pinilla, 1991, 1995; Ramirez-
Bautista et al., 2014). En este tipo de ciclo, los nacimientos en primavera
garantizan que las crias encuentren las condiciones Optimas para su crecimiento y
supervivencia antes de que comience el siguiente invierno (Brown & Shine, 2006;
Warner & Shine, 2007).

Otro aspecto importante que afecta tanto la reproduccion como la
sobrevivencia de adultos y juveniles es la posibilidad de almacenar lipidos en
forma de cuerpos grasos que les permitan sobrevivir durante el invierno y
responder a las demandas energéticas de la gametogénesis (Derickson, 1976;

Benabib, 1994). Por esta razon, es frecuente encontrar una relacion inversa entre
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los cuerpos grasos y la actividad reproductiva en lagartos (Derickson, 1976;
Ramirez-Pinilla, 1991, 1995; Rocha, 1992). Los lipidos almacenados en los
cuerpos grasos en los machos podrian utilizarse para diferentes procesos
fisiologicos o comportamentales como el recrudecimiento testicular durante la
gametogénesis, asi como para las actividades sociales relacionadas con el cortejo,
la cOpula, la defensa del territorio (Avery, 1970; Guillette & Casas-Andreu, 1981;
Wiederhecker et al., 2002; Ramirez-Bautista et al., 2006). En las hembras, en
cambio se considera que los lipidos de los cuerpos grasos son principalmente un
recurso energético destinado a sustentar la vitelogénesis y el desarrollo
embrionario (Hahn & Tinkle, 1965; Avery, 1970; Goldberg, 1972; Guillette &
Casas-Andreu, 1981; Guillette & Bearce, 1986; Ramirez-Bautista et al., 2009).
Por otra parte, para ambos sexos, l0s cuerpos grasos actlan como una reserva
energétia para mantener las actividades metabdlicas minimas durante la
brumacion incrementando la sobrevivencia durante el invierno (Avery, 1970;
Derickson, 1976).

En el presente estudio se seleccionaron cuatro especies que comparten parte
de su distribucidn en el Distrito Chaquefio Oriental (Chaco humedo). Se eligieron
especies representativas del modo reproductivo oviparo con distribucion amplia
como Tropidurus torquatus y con una distribucion mas restringida como K.
viridistriga, y especies viviparas placentotrofica como Mabuya dorsivittata y
lecitotrofica como O. intermedius. Estas especies tienen en comun su habito
diurno y una dieta tipicamente basada en insectos y arafias, y aunque, en general,
suelen encontrarse en ambientes de pastizales himedos, T. torquatus, es quizas la
mas generalista de las especies, dado que es posible hallarlos en roquedales,

troncos 0 en zonas urbanas. De las especies estudiadas, T. torquatus, K.
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viridistriga y M. dorsivittata presentan un modo de vida terrestre, mientras que O.
intermedius es semifosorial, y es posible encontrarlo dentro de las galerias
producidas por las raices de los pastos. Pero, més alld de estas similitudes, estas
especies pertenecen a familias diferentes (ver més abajo) con historias evolutivas
completamente distintas. Consideramos que el estudio de los parametros de su
historia de vida como el ciclo reproductivo, la frecuencia reproductiva, tamario de
camada, tamafio minimo a la madurez sexual (Dunham et al., 1988) son
fundamentales no s6lo a los fines de desarrollar estrategias para su conservacion,
sino que, ademas, son Utiles para identificar las diferentes adaptaciones
ecofisiologicas que presentan cada una de estas especies en un ambiente con

similares caracteristicas.

Antecedentes en Squamata y especies estudiadas

El género Tropidurus

Tropidurus Wied-Neuwied, 1824 se encuentra ampliamente distribuido en
Sudamérica al este de los Andes, desde el sur de Venezuela al centro de Argentina
(Rodrigues, 1987, 1988; Celi, 1993). El género pertenece a la familia Tropiduridae
y comprende 26 especies oviparas (Uetz & Hosek, 2014) de habitos diurnos que
presentan, en general, multiples puestas y habitan una diversidad de ambientes,
como selvas tropicales, bosques xerofilos y sabanas (Vitt, 1993; Vitt & Zani,
1996; Cruz et al., 1998; Wiederhecker et al., 2003). Para el género Tropidurus se
ha registrado una variedad de patrones reproductivos, desde ciclos continuos en T.
hispidus que habita en la Caatinga de Brasil (Vitt & Goldberg, 1983) y T.

torquatus de la Floresta Atlantica de Brasil (Teixeira & Giovanelli, 1999), hasta
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ciclos estacionales con variacion en la extension de la actividad reproductiva. Por
ejemplo, en las especies estacionales T. spinulosus y T. etheridgei que habitan en
el “Chaco seco” en Salta, Argentina, la actividad reproductiva dura desde tres
(noviembre-enero) hasta seis meses (septiembre-febrero), respectivamente (Cruz,
1997; Cruz et al., 1997). En los biomas de Brasil, en T. itambere de la Floresta
Atléantica, la estacion reproductiva tiene una duracion de siete meses (septiembre-
marzo; Van Sluys, 1993), al igual que en una poblacion de T. torquatus en el
Cerrado (agosto-febrero; Wiederhecker et al., 2002), y en T. semitaeniatus en la
Caatinga (julio-enero; Vitt & Goldberg, 1983), aunque para ésta Ultima
recientemente Ribeiro et al. (2012) documentaron un ciclo reproductivo de cinco a
seis meses (noviembre-marzo, abril). Asimismo, Arruda (2009) describe que la
reproduccién de T. torquatus en la Pampa de Brasil se extiende por cinco meses
(septiembre-enero). Dada la plasticidad que se observa en la extension de la
temporada reproductiva en los lagartos tropiddridos, se podria esperar que en
distintas poblaciones de una especie, la influencia de los factores ambientales
locales, contribuya en la variacion de los ciclos y parametros reproductivos (Van
Sluys et al., 2010).

La especie estudiada en esta tesis, Tropidurus torquatus (Wied-Neuwied,
1820) se distribuye ampliamente en América del Sur, ocupando ambientes
abiertos, rocosos y de escasa vegetacion, en el centro y este de Brasil, norte de
Argentina y Uruguay, y Paraguay (Rodrigues, 1987; Cei, 1993; Carreira et al.,
2005). Es una especie de mediano tamafio, territorial, poliginico, y predador “al
acecho”, que se alimenta fundamentalmente de insectos (Alvarez et al., 1985;
Bergallo & Rocha, 1994; Kohlsdorf et al., 2006; Ribeiro et al., 2008). Se han

realizado estudios de la biologia reproductiva de poblaciones de T. torquatus que
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habitan en biomas de Brasil (Wiederhecker et al., 2002; Kiefer et al., 2008;
Arruda, 2009; Van Sluys et al., 2010) y estudios anatdmicos en craneo y sistema
digestivo, y sobre comportamiento alimenticio en poblaciones de Corrientes,
Argentina (Alvarez & Tedesco, 1984a, 1984b; Alvarez et al., 1985). Sin embargo,
pese a que T. torquatus es un lagarto relativamente coman, no existen datos sobre
la biologia reproductiva de las poblaciones que habitan en los biomas de

Argentina.

El género Kentropyx

Kentropyx Spix, 1825, es un género miembro de la familia Teiidae, que se
distribuye en Sudamérica, Barbados y Trinidad (Gallagher & Dixon, 1992;
Harvey et al., 2012), y cuenta con nueve especies descriptas (Harvey et al., 2012)
que habitan ambientes tropicales y subtropicales (Gallagher & Dixon, 1992; Cei,
1993). Gallagher & Dixon (1980, 1992), Harvey et al. (2012) reconocen tres
grupos de especies en base a caracteres morfologicos: (1) K. calcarata, K.
pelviceps y K. altamazonica pertenecen al grupo calcarata; (2) K. pulensis, K.
viridistriga, K. lagartija y K. vanzoi constituyen el grupo pulensis; y (3) K. striata
y K. borckiana forman parte del grupo striata. Las especies del grupo calcarata
habitan principalmente en ambientes forestados del Amazonas, las Guayanas, y la
Floresta Atlantica de Brasil, mientras que las especies de los grupos paulensis y
striata ocupan ecosistemas abiertos con suelos arenosos (Werneck et al., 2009;
Harvey et al., 2012).

En relacion con la biologia reproductiva, el género Kentropyx muestra
diferentes patrones reproductivos. Las especies del grupo calcarata (K. calcarata,

K. pelviceps, K. altamazonica) presentan un patron reproductivo continuo
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(Hoogmoed, 1973; Dixon & Soini, 1986), mientras que las especies del grupo
paulensis muestran un ciclo estacional (e.g. K. paulensis, Anjos et al., 2002).

La especie estudiada en esta tesis, Kentropyx viridistriga (Boulenger, 1894)
se encuentra en Brasil, Bolivia, Paraguay, y el noreste de Argentina (Embert,
2010; Abdala et al., 2012). Habita ambientes abiertos, preferentemente pastizales
con suelos arenosos (Cei, 1993; Abdala et al., 2012), y es un lagarto diurno,
oviparo que bruma durante los meses més frios del afio. Kentropyx viridistriga ha
sido categorizada como una especie vulnerable (Abdala et al., 2012) debido al
impacto que sus poblaciones han sufrido por la degradacion de sus habitats. En
estas circunstancias es dificil, pero también importante, colectar datos que
provean informacion acerca de su historia natural, dado que so6lo se ha estudiado
una poblacion de K. viridistriga de la region del Pantanal de Brasil, para la cual
solo se describio el tamafio de la nidada y el volumen de los huevos (Werneck et

al., 2009).

El género Ophiodes

Ophiodes Wagler, 1828 es un género neotropical de la familia Anguidae
(Pyron et al., 2013) con cinco especies reconocidas (Cacciali & Scott, 2015), que
se distribuyen al este de los Andes, al centro, este y sudeste de Sudamérica
(Pizzatto, 2005). Esta especie se caracteriza por presentar el cuerpo alargado y
cilindrico, con las extremidades anteriores ausentes y las posteriores reducidas a
estiletes (Cei, 1993), y por presentar reproduccion vivipara (Pough, 2004).

La especie estudiada en esta tesis, O. intermedius (Boulenger, 1894),
conocida como “viborita de cristal”, es una especie que se distribuye en Bolivia,

Paraguay, y en el centro y norte de Argentina (Cei, 1993; Herrera et al., 2001).
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Habita preferentemente ambientes cercanos a cuerpos de agua, y es frecuente
encontrar individuos en pastizales y pajonales (Cei, 1993), aunque también es
posible hallarlos en zonas urbanas, bajo escombros y en los bordes de caminos
rurales (Herrera et al., 2001). Se conoce poco de su biologia, probablemente por
su habito semifosorial, lo que dificulta llevar a cabo estudios ecoldgicos. Es una
especie que se alimenta de insectos y arafias, y presenta un modo reproductivo
viviparo (Cabrera, 2009).

Para el género Ophiodes se conoce la biologia reproductiva de O. fragilis
(Pizzatto, 2005) y de O. cf. striatus (Montechiaro et al., 2011) del sudeste de
Brasil, y la fecundidad de O. striatus de la Floresta Atlantica de Brasil (Barros &
Teixeira, 2007). En O. fragilis, la vitelogénesis comienza a desarrollarse a
mediados de la estacion himeda (febrero). Los embriones en desarrollo temprano
se observan en junio durante la estacion seca, y los nacimientos ocurren entre
agosto y diciembre, cuando en el ambiente se produce una transicion entre la
estacion seca y la lluviosa (Pizzatto, 2005). En los machos, el volumen testicular
no varia a lo largo del afio sugiriendo un ciclo continuo. Sin embargo, el
apareamiento podria ser estacional, durante febrero y marzo, dado que en estos
meses el diametro del conducto deferente aumenta significativamente (Pizzatto,
2005).

En las hembras de O. cf. striatus la vitelogénesis también se inicia en
febrero. El desarrollo embrionario ocurre desde julio hasta diciembre, y los
nacimientos fueron registrados en diciembre (Montechiaro et al., 2011). Si bien el
volumen testicular no muestra una marcada variacion a lo largo del afio, los
valores mas altos se registraron entre enero y marzo, tiempo en el cual se estima

ocurre el apareamiento (Montechiaro et al., 2011).
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El género Mabuya

Mabuya Fitzinger, 1826 es un género que pertenece a la familia Scincidae,
con unas 26 especies (Jerez, 2012) distribuidas en ambientes tropicales y
subtropicales de América (Mausfeld et al., 2002). Mabuya se caracteriza por
presentar especies viviparas que exhiben placentas altamente desarrolladas (Rocha
et al., 1999; Blackburn & Vitt, 2002; Jerez et al., 2001, 2003). En este sentido,
dada la condicion vivipara del género y su distribucion confinada a habitats de
latitudes tropicales y subtropicales, es un grupo especialmente interesante para
estudiar porque contrasta con la hipétesis de "clima frio" propuesta para explicar
el origen de la viviparidad en Squamata (Shine, 1985). Otra particularidad del
género es su caracter placentotrofico, convirtiéndolo en un modelo interesante
para el estudio del patron nutricional embrionario, dado que todas las especies
sudamericanas del género Mabuya han mostrado placentas muy complejas, de
similar estructura y funcion a la descripta en mamiferos placentarios (Blackburn
& Vitt, 1992; Rocha & Vrcibradic, 1999; Blackburn & Vitt, 2002; Jerez &
Ramirez-Pinilla, 2001, 2003). Hasta el momento las placentas descriptas en
Mabuya han sido clasificadas como una alantoplacenta de tipo IV (Vitt &
Blackburn, 1992; Jerez & Ramirez-Pinilla, 2001, 2003; Blackburn & Vitt, 2002;
Leal & Ramirez-Pinilla, 2008), con arreglos en la estructura placentaria similares
en todas las especies, y con estructuras relacionadas con la nutricion histotréfica
(Leal & Ramirez-Pinilla, 2008).

Otros aspectos extensamente estudiados dentro del grupo Mabuya son de
indole biogeografico y sistematico (Mausfeld et al., 2002; Whiting et al., 2006;
Miralles & Carranza, 2010). Respecto a esto Ultimo, recientemente la familia

Scincidae ha sido foco de numerosas revisiones taxondmicas, sufriendo diversas
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modificaciones. Asi, Hedges & Conn (2012) propusieron elevar las subfamilias
Acontiinae, Egerniinae, Eugongylinae, Lygosominae, Mabuyinae, Scincinae y
Sphenomorphinae a nivel de familia. No obstante, Pyron et al. (2013)
argumentaron que esta division no es una necesidad filogenética, dado que la
familia Scincidae es claramente monofilética. Del mismo modo, el género
Mabuya ha experimentado una serie de cambios, por ejemplo, las dos especies
distribuidas en Argentina, M. frenata y M. dosivittata, han sido reasignadas con
los nombres Notomabuya frenata y Aspronema dorsivittatum, respectivamente
(Hedges & Conn, 2012). Sin embargo, en el presente trabajo se sigue a Pyron et
al. (2013), quienes proponen conservar al genero Mabuya como un clado
monofilético asignado a los scincidos neotropicales, con la excepcion de la
especie M. atlantica de la isla de Fernando de Noronha de Brasil, sustentado por
diferentes analisis filogenéticos y varias sinapomorfias morfoldgicas (Mausfeld et
al., 2002; Whiting et al., 2006; Miralles & Carranza, 2010).

En relacion con los ciclos reproductivos, las poblaciones de especies de
Mabuya han sido estudiadas fundamentalmente en diferentes biomas brasileros.
Se conoce el ciclo reproductivo de Mabuya frenata, estudiada en la “restinga” de
la Foresta Atlantica (Brasil), caracterizado por una actividad reproductiva
marcadamente estacional en ambos sexos (Vrcibradic & Rocha, 1998). Las
hembras exhiben un prolongado periodo de gestacion de 9 a 12 meses, y los
mayores volumenes testiculares coinciden con el periodo de paricién de las
hembras (Vrcibradic & Rocha, 1998). Asimismo, las especies simpatricas como
Mabuya macrorhyncha y M. agilis de la “restinga” de Barra de Marica (Brasil),
exhiben ciclos reproductivos similares, aunque difieren entre si en el tamafio de la

camada, siendo relativamente mayor en M. agilis (Rocha et al., 1999). En M.
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macrorhyncha la ovulacion ocurre de diciembre a marzo, y los nacimientos se
observan entre octubre y noviembre (Rocha et al., 1999). Los machos de M.
macrorhyncha muestran un ciclo gonadal que varia a lo largo del afio, con los
valores mas altos de volumen testicular de noviembre a enero (Rocha et al.,
1999). En M. agilis la ovulacion ocurriria en noviembre, y los nacimientos entre
octubre y noviembre del afo siguiente. En los machos, el ciclo testicular revela
que las gbnadas comienzan a aumentar de tamafio en agosto y se mantienen con
valores altos de septiembre a marzo (Rocha et al., 1999).

Las poblaciones de M. agilis (=M. heathi) y M. arajara que habitan en las
Caatingas, al norte de Brasil, muestran ciclos reproductivos estacionales y
sincrénicos, con extensos periodos de gestacion entre 9 a 12 meses (Vitt &
Blackburn, 1983; Ribeiro et al., 2014), al igual que en M. nigropunctata (= M.
bistriata) y M. mabouya que habitan en el Amazonas de Brasil, Peri y Ecuador.
En estas especies los nacimientos ocurren entre agosto y noviembre, también
luego de una gestacion de 9 a 12 meses (Duellman, 1978; Dixon & Soini, 1986;
Vitt & Blackburn, 1991). En cambio, en M. mabuoya de Cundinamarca,
Colombia, se describio un ciclo reproductivo continuo para los machos, mientras
que para las hembras es estacional, con una gestacion extendida de 10 meses
(Ramirez-Pinilla, 2002).

Otra especie estudiada en esta tesis es M. dorsivittata (Cope, 1862),
distribuida en Bolivia, Paraguay, Brasil, Uruguay y gran parte de Argentina, y
ocupa una variedad de habitats, como pastizales, bosques e incluso afloramientos
rocosos (Cei, 1993; Vrcibradic et al., 2004; Aun et al., 2011; Williams &
Kacoliris, 2011; Nufez, 2012). La biologia reproductiva de M. dorsivittata fue

estudiada para dos poblaciones, una del Espinal de Cdrdoba, Argentina, y otra
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localizada al sur de Brasil, a 2460 msnm. En el Espinal de Coérdoba, M.
dorsivittata exhibe un ciclo anual, estacional, y sincrénico entre machos y
hembras. La ovulacion ocurre entre abril y junio, y los nacimientos entre enero y
febrero, tras 10 meses de gestacion (Aun et al., 2011). En la poblacion de Brasil,
s6lo se determiné el tamafio de la camada (X = 3,2 + 0,45), y se estimo6 que los

partos ocurririan aproximadamente en febrero (Vrcibradic et al., 2004).
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Objetivos
Obijetivo general:

Contribuir al conocimiento sobre distintos aspectos relacionados con la
reproduccion e historia de vida de lagartos oviparos y viviparos (lecitotréficos y
placentotroficos) que comparten parte de su distribucién en el Distrito Oriental de

la Provincia Chaquefia, Argentina.

Objetivos particulares:

Para las especies Tropidurus torquatus, Kentropyx viristriga, Ophiodes
intermedius y Mabuya dorsivittata se proponen los siguientes objetivos
particulares:

e Describir los ciclos reproductivos gonadales de las hembras y machos a
través del estudio histologico, del analisis de la morfometria de las gonadas y de
los tractos reproductivos.

e Estimar parametros fundamentales de la historia de vida como el tamafio
del cuerpo a la madurez sexual en machos y hembras, la frecuencia reproductiva,
el tamafio de la camada y época de ovulacién y cépula, tiempos de gestacion, de
postura, nacimientos, y/o eclosion.

e Estimar la inversion parental mediante el analisis de la puesta o nimero de
embriones en oviductos en relacion con la longitud hocico cloaca de las hembras
y el ciclo de los cuerpos grasos.

e Conocer la relacion existente entre las condiciones ambientales
(temperatura, precipitaciones y fotoperiodo) y los diferentes eventos
reproductivos (gametogénesis, ovulacion, vitelogénesis, gestacion, postura,

eclosién o nacimiento) de cada una de las especies.
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e Determinar las diferencias inter e intra-especificas en los ciclos
reproductivos entre poblaciones de T. torquatus, K. viridistriga, O. intermedius y
M. dorsivittata del Distrito Oriental de la Provincia Chaquefia en relacion con
poblaciones de otras regiones fitogeograficas.

e Evaluar cémo influye el modo reproductivo y el grado de placentacion
(lecitotrofica o placentotréfica) en los tiempos relativos de los eventos
reproductivos (tiempos de gestacion, fechas de nacimiento), en la inversion
reproductiva de las hembras, en el tamafio de la camada y en los ciclos

masculinos.

Hipoatesis de trabajo

H1: La biologia reproductiva de T. torquatus, K. viridistriga, O. intermedius y M.
dorsivittata se encuentra relacionada principalmente con las caracteristicas
ambientales propias del Distrito Oriental de la Provincia Chaquefia de Argentina.
Prediccion 1: Se espera encontrar diferencias intraespecificas en los tiempos de la
gametogénesis, ovulacion, gestacion, eclosién o nacimiento, tamafio de puesta e
inversion reproductiva, entre poblaciones ubicadas en diferentes regiones
fitogeogréaficas en las especies de T. torquatus y M. dorsivittata, en particular con
los estudios previos realizados por Wiederhecker et al. (2002), Kiefer et al.
(2008), Arruda (2009), y Aun et al. (2011).

Prediccion 2: Las especies T. torquatus, K. viridistriga, O. intermedius y M.
dorsivittata en el Distrito Oriental de la Provincia Chaqueiia presentan similitud
en los tiempos relativos de los eventos reproductivos mencionados en la

prediccion 1, a pesar de sus diferencias filogenéticas.
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H2: El modo reproductivo (oviparo o viviparo) y el tipo de placentacion
(lecitotréfica o placentotrofica) influyen sobre los tiempos de cada evento
reproductivo, asi como sobre la inversion reproductiva y el tamafio de la camada.
Prediccion 1: Las especies oviparas T. torquatus y K. viridistriga presentan
tiempos de vitelogénesis y gestacion (dentro del oviducto y en el nido) menores
que las especies viviparas O. intermedius y M. dorsivittata.

Prediccion 2: La vitelogénesis en M. dorsivittata se encuentra reducida pero se
extiende el tiempo de gestacion debido a su carécter placentotrofico, en
comparacién con O. intermedius.

H3: EI modo reproductivo de las hembras y el grado de placentacion influyen en
los ciclos masculinos y en el dimorfismo sexual.

Prediccion 1: Las hembras de las 4 especies presentan ciclos estacionales
mientras que los machos presentan ciclos continuos en las especies viviparas, y
ciclos estacionales en las especies oviparas, relacionado con una menor
disponibilidad de hembras reproductivas en el caso de las especies viviparas. Esto
se deberia a que las hembras, debido a la prefiez, se hallan receptivas durante un
periodo de tiempo menor que las hembras oviparas.

Prediccion 2: Los machos de las especies viviparas presentaran dimorfismo
sexual (mayor tamafio de cabeza, del cuerpo y de las patas) relacionado con la
competencia intrasexual debido a una menor disponibilidad de hembras

reproductivas, en comparacion con las especies oviparas.
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MATERIALES Y METODOS

1. Area de estudio

El Gran Chaco sudamericano ocupa un area de aproximadamente 1.141.000
km? desde los paralelos 17°55” a 33°52’ latitud sur, ocupando el centro-norte de
Argentina, oeste de Paraguay, sureste de Bolivia y una pequefia parte del centro-
sur de Brasil (Cabrera & Willink, 1973; Maldonado & Hohne, 2006).
Particularmente en la Argentina, se distinguen cuatro distritos o regiones: un
Distrito Oriental humedo (Fig. 1), un Distrito Occidental seco, un Distrito
Serrano y un Distrito Austral o de las Sabanas (Cabrera, 1976). El Distrito
Oriental ocupa aproximadamente la mitad oriental de Formosa y Chaco, norte de
Santa Fe, y noroeste de Corrientes (Cabrera, 1976). Presenta una variedad de
formaciones vegetales, como bosques, selvas, sabanas, praderas, pastizales,
pajonales y palmares, incluso vegetacion palustre y acuatica (Cabrera, 1976;
Carnevali, 1994). En los bosques, la comunidad climax de este Distrito, las
especies arbdreas mas caracterisiticas son Schinopsis balansae (quebracho
colorado) y Aspidosperma quebracho-blanco (quebracho blanco). Otras especies
arboreas de importancia son Caesalpinia paraguariensis (guayacan), Gleditsia
amorphoides (espina corona), Astronium balansae (urunday), Ruprechtia laxiflora
(ibira-pitd), Patagonula americana (guayaibi), entre otras. Entre las especies
herbaceas se destacan bromeliaceas como Bromelia serra, Dyckia ferox y
Aechmea distanchantha, y gramineas como Leptochloa virgata, Paspalum
aequivale, Paspalum unispicatum, entre otras (Cabrera, 1976). El clima de esta
region es calido subtropical sin estacién seca, aunque con precipitaciones

significativamente menores durante los meses de invierno. El promedio anual de
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[luvias en esta regidon se incrementa de oeste a este de 1000 a 1500 mm, la
temperatura media anual oscila entre 20 y 23 °C, en tanto que la temperatura
media minima se registra en julio y varia de 13 a 16 °C, y la media maxima se
registra en enero y se encuentra entre 26 y 28 °C (Cabrera, 1976; Bruniard, 1981,
1997; Carnevali, 1994). Pueden registrarse heladas durante el invierno, aunque

son poco frecuentes (Carnevali, 1994).
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Figura 1. Region fitogeografica Distrito Oriental chaquefio (extraido y

modificado de Fontana, 2014).

2. Datos climatoldgicos
Con el objeto de examinar la relacion entre la biologia reproductiva y las

variables macroclimaticas del area en el que habitan las especies de este estudio,
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se emplearon datos meteorolégicos registrados desde enero de 1990 a marzo de
2014, proporcionados por el Servicio Meteoroldgico Nacional Argentino y el
Servicio de Hidrografia Naval Argentino. Se utilizaron los valores medios
mensuales de la temperatura media (°C), precipitaciones (mm), humedad relativa

(%) y el fotoperiodo (h) de la localidad de Corrientes Capital (Fig. 2A y 2B).
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Figura 2. Medias mensuales de las variables climaticas de Corrientes
Capital. (A) Temperatura (circulos negros) y fotoperiodo (circulos
blancos); (B) precipitaciones (barras negras) y humedad relativa (barras

blancas) de enero de 1990 a marzo de 2014.
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3. Captura de ejemplares, sitios de captura y ejemplares de
coleccion

Para el presente estudio se instalaron un total de 77 trampas cerco-pozo de
caida viva, con formato en “cruz” (con un angulo entre cerco de 90°), en “Y” (con
tres cercos separados en un angulo de 120°) y en “linea” (un cerco entre dos
recipientes), de las cuales 30 se agruparon en dos lotes de 15 trampas cada uno en
la localidad de San Cayetano (27°33°22°’S, 58°40°33”°W), y otras 47 trampas se
instalaron en las proximidades de la laguna Pampin (27°28°50”°S, 58°44°24°W),
situadas en el Departamento Capital de la provincia de Corrientes. Las trampas
fueron distribuidas en diferentes ambientes (interior y borde del monte y pastizal),
con 5 metros de distancia entre cada una aproximadamente o ubicadas
aleatoriamente. Las mismas se acondicionaron con tierra y hojarasca, y fueron
revisadas de 1 a 2 veces por semana, permaneciendo activas desde octubre de
2010 a septiembre de 2013. Ademas, se instalaron 33 refugios artificiales de
chapa carton o fibrocemento en los pastizales de dichos sitios. Finalmente, se
efectuaron capturas manuales de especimenes a partir de la busqueda activa de los
mismos. Para esta tesis también se utilizaron ejemplares provenientes de las
localidades de Concepcion, Colonia Caiman, Paso de la Patria e Isla Apipé de la
provincia de Corrientes, y de la localidad de Campo Largo de la provincia del
Chaco, proporcionados por diferentes colectores. Asimismo, para completar la
muestra se utilizaron 19 ejemplares de la coleccion herpetoldgica de la
Universidad Nacional del Nordeste, Corrientes, Argentina (UNNEC), cuyos
nameros de coleccion y lugares de colecta se detallan, por especie, mas adelante.
Todos los especimenes capturados en el periodo 2007-2014 fueron incorporados a

dicha coleccion.
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Tropidurus torquatus

Se utilizaron machos (n = 65) y hembras (n = 74) colectados mensualmente
desde diciembre de 2007 a diciembre de 2009. Ademas se emplearon cinco
individuos (un juvenil y cuatro hembras adultas) de la coleccion herpetoldgica de
la UNNE (UNNEC: 1650, 6269, 6819, 6831, 6878). Todos los ejemplares,
incluyendo los de coleccion, fueron capturados dentro de la ciudad Capital y
alrededores, Departamento Capital (27°28'50"S, 58°44'24"W) de la provincia de

Corrientes.

Kentropyx viridistriga

Se colectaron machos (n = 25) y hembras (n = 28) desde marzo de 2011 a
julio 2013. También se incorporaron a este estudio una hembra adulta capturada
en junio de 2009, y dos ejemplares juveniles de la coleccion herpeortologica de la
UNNE (UNNEC: 1058, 9791). Los ejemplares utilizados para el presente estudio
pertenecen a las siguientes localidades: ciudad Capital, Departamento Capital
(27°28°50°’S, 58°44°24°°W), Isla Apipeé, Departamento Ituzaingd (27°29'13"S,
56°54'33"W) y Colonia Caiméan, Departamento San Miguel (28°0225"S,

57°41'22"W) de la provincia de Corrientes.

Ophiodes intermedius

Se colectaron machos (n = 16) y hembras (n = 25) desde octubre de 2009
hasta marzo de 2014. Ademas, se utilizaron cuatro machos adultos (UNNEC:
0849, 6426, 6835, 7237), cinco hembras adultas (UNNEC: 5031, 5714, 6794,
1185, 10056) y un juvenil (UNNEC: 5163) de la coleccion herpetoldgica de la

UNNE. La totalidad de los ejemplares fueron colectados en las siguientes
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localidades: Rincon Ombu Chico, Departamento Ituzaingd (27°16°S, 56°25°W),
Paso de la Patria y Santa Ana de los Guacaras, Departamento San Cosme,
(27°19°207S, 58°34°47”°W; 27°21’S, 58°39°’W), Mburucuya, Departamento
Mburucuya (28°03°S, 58°14’W), Concepcion, Departamento Concepcion
(28°24’S, 57°53°W), San Cayetano (27°33°22”’S, 58°40°33°’W) y ciudad Capital
(27°28°50°’S, 58°44°24°>W), Departamento Capital de la provincia de Corrientes,
y Campo Largo, Departamento Independencia (27°26°49”S, 58°38°43”W) de la

provincia del Chaco.

Mabuya dorsivittata

Se colectaron machos (n = 15) y hembras (n = 21) desde septiembre de 2011
a mayo de 2013 en el Departamento Capital, Corrientes. Se agregaron dos
hembras adultas de la coleccion herpetologica de la UNNE, provenientes de las
localidades de Paraje Loma Alta, Departamento Concepcion (UNNEC: 10574;
28°25°217S, 57°56°57”W) y Paraje Maloyas, Departamento San Luis del Palmar

(UNNEC: 10586, 27°42°37”S, 58°09°40”W) de la provincia de Corrientes.

4. Trabajo de laboratorio

Los ejemplares capturados fueron llevados al laboratorio, donde fueron
pesados (PC, excepto los ejemplares de coleccion) con balanza digital (0.01 g) y
medidos con calibre electronico digital (0.1 mm). Luego se los sacrificO por
sobreanestesia (carticaina L-adrenalina) en cavidad abdominal, se diseccionaron,
se fijaron en solucion Bouin o formalina al 10% durante 24 hs y finalmente se

preservaron en alcohol 70% en la Coleccion Herpetologica de la UNNE.
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Los datos registrados para cada individuo fueron: sexo, tamafio y/o peso de
las gonadas (Fig. 3), longitud hocico-cloaca (LHC), longitud de la cabeza (LC),
ancho de la cabeza (AnC), altura de la cabeza (AIC), ancho del cuello (ACu),
largo axila-ingle (LAI; excepto en O. intermedius), ancho méximo del cuerpo
(AMC; excepto en T. torquatus), ancho de la cadera medido como el ancho del
cuerpo a la altura de la insercion de los miembros posteriores (ACP; excepto en T.
torquatus), ancho del miembro anterior (AMA; excepto en O. intermedius) y
miembro posterior (AMP, excepto en O. intermedius) a la altura de la cintura
pectoral y pélvica respectivamente, ancho de la base de la cola a la altura de la
cloaca (Aco, excepto en O. intermedius), longitud de la cola (Lco, excepto en O.
intermedius; Fig. 4), y estado de la cola (intacta y cortada o regenerada). Para el
andlisis de dimorfismo sexual se consideraron solamente los individuos adultos de

cada especie.

Figura 3. Fotografias de la anatomia interna mostrando testiculos (izquierda)
y ovarios (derecha) y método de medicion. Epididimo (E), deferente (D),

foliculo vitelogénico (FV) y cuerpo lateo (CL).
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4.1. Estudio del ciclo reproductivo masculino

El ciclo gonadal de los machos se determin0 en base a estudios
macroscopicos y microscopicos. Para describir la actividad reproductiva se
utilizaron las siguientes variables: peso testicular (PT), medido en balanza digital
(0.01 g); largo (LT) y ancho (AT) de los testiculos, medidos con calibre digital

electronico (0.1 mm); y volumen testicular (VT), estimado a partir de la formula

del esferoide: VT = 4/3n(LT/2) (AT/2)%

Figur 4. Fotografia ventral y dorsal de uﬁé
hembra de Mabuya dorsivittata indicando las
medidas morfométricas utilizadas. [AB]: LHC.
[BC]: Lco. [DE]: LAI [EF]: ACP. [GH]: Aco.
[19]: LC. [KL]: AnC. [MN]: ACu. [OP]: AMA.

[QR]: AMC. [ST]: AMP.
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Para describir microscopicamente la actividad gonadal masculina se
utilizaron técnicas histoldgicas convencionales. Arbitrariamente, los testiculos
izquierdos, junto con sus respectivos epididimos, fueron removidos, fijados en
solucién Bouin o formalina al 10%, durante 24 horas y luego preservados en
alcohol 70%. Luego las gbénadas fueron deshidratadas en una serie de
concentracion creciente de etanol, clarificadas en alcohol butilico, e incluidas en
parafina durante 24 horas en estufa a 52 °C. Posteriormente, el material fue
cortado en secciones de 5 upm, y tefiido con hematoxilina y eosina. Se
determinaron los estadios espermatogénicos conforme al criterio de Mayhew &
Wright (1970), tomando en cuenta el tipo de célula germinal mas avanzado
presente en el margen luminal de los tbulos seminiferos. Los tipos celulares se
identificaron en base a los trabajos de Gribbins et al. (2006) y Uribe (2002). Los
estadios espermatogénicos se clasificaron como: (I) solo espermatogonias; (II)
espermatocitos primarios y/o secundarios; (I11) espermatidas en diferentes fases
de diferenciacion; (IV) espermatozoides; (V) regresion inicial, caracterizado por
un epitelio germinal de espesor bajo, con amplio lumen tubular, escasos
espermatozoides y restos celulares en su interior; (VI) regresion completa o
reposo gonadal, caracterizado por un lumen tubular reducido o ausente,
abundantes espermatogonias, sin espermatozoides y escasas 0 ninguna célula en
division (modificado de Mayhew & Wright, 1970; Fig. 5).

El tamafio minimo de madurez sexual en los machos se estimé a partir de la
LHC del ejemplar de menor talla que mostré actividad espermatogeénica (estadio

Il a V) o espermatozoides en el epididimo.
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Figura 5. Cortes transversales de tubulos seminiferos testiculares y de epididimo
mostrando los estadios espermatogénicos. (A) Estadio I: espermatogonias y
células de Sertoli. (B) Estadio Il: espermatocitos. (C) Estadio Ill: espermatidas.
(D) Estadio 1V: espermatozoides. (E) Estadio V: regresion inicial. (F) Estadio VI:
regresion completa. Epididimo sin espermatozoides (G) y con espermatozoides
(H). Células de Sertoli (Se) y de Leydig (L), espermatogonias (Sg),
espermatocitos (Sc), espermatidas (Sd), espermatozoides (Z) y lumen de los

tubulos seminiferos (T).
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4.2. Estudio del ciclo reproductivo femenino

Para describir el ciclo reproductivo de las hembras se registré la presencia y
numero de foliculos vitelogénicos, huevos oviductales o embriones y cuerpos
luteos. El tamafio folicular, estimado como el diametro del foliculo de mayor
tamafio en cada hembra (independientemente si se trata del ovario izquierdo o
derecho; Ibargiiengoytia & Cussac, 1998), fue medido con un ocular micrométrico
con una precision de 0.1 mm. En las especies viviparas, ademas, se midié el
diametro antero-posterior de los embriones en Gtero, considerando solo el de
mayor tamafo para describir el ciclo reproductivo femenino.

En las especies oviparas, también se registré el diametro mayor y menor de
los huevos oviductales utilizando calibre digital electronico (0.1 mm), a fin de
calcular el volumen a partir de la formula del esferoide seglin se describié mas
arriba.

El tamafio de la puesta se estimd a partir del nimero de huevos o de
embriones en el oviducto. El tamafio minimo de madurez sexual en las hembras se
establecio a partir de la LHC del ejemplar de menor talla con foliculos
vitelogénicos o huevos oviductales o embriones o cuerpos lateos. La presencia
simultanea de foliculos vitelogénicos y huevos o embriones en oviducto, o
foliculos vitelogénicos y cuerpos luteos, se utilizd para indicar la produccion de al
menos dos puestas por estacion reproductiva por hembra (multiples puestas). Las
hembras con foliculos no vitelogénicos y oviductos sin pliegues, o con pliegues
muy pequefios fueron clasificadas como juveniles. Este método sigue la definicion
de Ibargiiengoytia & Cussac (1998): “Uteros tipo 1: los pliegues, si estan

presentes, son pequefios, y nunca se extienden sobre todo el oviducto”.
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En las especies viviparas (Ophiodes intermedius y Mabuya dorsivittata), las
hembras prefiadas fueron clasificadas siguiendo el criterio de Leyton et al. (1980)
que considera tres estadios de desarrollo embrionario: 1) temprano (desde
segmentacion hasta néurula —embriones con somitos—), 2) medio (embriones con
tronco curvado, miembros elongados con cinco dedos fusionados) y 3) avanzado
(embriones con gonadas diferenciadas, dedos completamente separados, con

escamas y pigmentacion; Fig. 6).

Figura 6. Fotografias que ilustran los diferentes estadios embrionarios del

desarrollo: (A) temprano, (B) medio, y (C) avanzado. 10X.

4.3. Calculo de la inversion reproductiva

La inversion reproductiva en Tropidurus torquatus y Kentropyx viridistriga
se calculd utilizando el peso relativo de la puesta (PRP). El indice del PRP se
estimo utilizando dos métodos: 1) PRPinc = PP / PTH, donde PP es el peso fresco
de la puesta, y PTH es el peso total de la hembra (incluyendo el peso de la
puesta); y 2) PRPexc = PP / PTH - PP (al peso total de la hembra se excluye el
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peso fresco de la puesta; Shine, 1980; Rodriguez-Romero et al., 2005; Kiefer et

al., 2008).

4.4. Proporcion operativa de sexos

En sentido estricto, la proporcién operativa de sexos (machos:hembras;
POS) incluye solamente machos y hembras receptivos (disponibles para la copula)
en la temporada de actividad (Elmen & Oring, 1977; Kvarnemo & Ahnesjo,
1996). Este criterio es dificil de aplicar cuando se cuenta con un tamafio de
muestra reducido por mes y/o las especies presentan un breve periodo de cépula.
Por ello, para el analisis del POS se utilizaron todos los machos con actividad
espermatogénica (estdio Il al 1) y/o con espermatozoides en el epididimo o en el
conducto deferente, y todas las hembras que presentaron foliculos vitelogénicos, o
foliculos vitelogénicos y huevos oviductales o cuerpos luteos simultdneamente,

incluyendo hembras gestantes.

4.5. Estudio del ciclo de los cuerpos grasos

Los cuerpos grasos fueron removidos antes de la fijacion del ejemplar y
posteriormente pesados en balanza analitica (0.001 g) o digital (0.01 g). Cuando
los cuerpos grasos estuvieron significativamente relacionados con la LHC, se
utilizaron los residuales de la regresion lineal entre el peso de los cuerpos grasos y

la LHC para controlar el efecto de la talla.
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5. Tratamiento estadistico de los datos

Los datos fueron transformados a sus logaritmos naturales (In) o raiz
cuadrada cuando fue necesario alcanzar los supuestos de los tests paramétricos
(Zuur et al., 2009), pero cuando los mismos no alcanzaron dichos supuestos se
utilizaron sus equivalentes tests no paramétricos, tal como la prueba de Mann-
Whitney para la comparacion de medias de dos muestras independientes, y el test
Binomial para evaluar si existe diferencia en la proporcién operativa de los sexos.
Para el andlisis de comparaciones multiples se utilizé6 el método de DGC (Di
Rienzo et al., 2002), que constituye una técnica particionante sin solapamiento de
letras entre las medias. La dependencia entre variables fue analizada por regresion
lineal simple y multiple (stepwise) o correlacion. En los casos en que las variables
independientes se encontraron correlacionadas con la LHC se efectud un analisis
de covarianza (ANCOVA) utilizando la LHC como covariable (Guisande et al.,
2006), o se emplearon los residuales de las regresiones lineales para controlar el
efecto del tamafio corporal (Ramirez-Bautista & Vitt, 1997).

Para el andlisis de existencia de dimorfismo sexual, la diferencia en la LHC
entre los sexos fue estudiada mediante una prueba T para muestras independientes
0 mediante el test de la U de Mann-Whitney. Para remover el efecto de la LHC, se
utilizaron los residuales obtenidos a partir de las regresiones entre los logaritmos
naturales de cada variable morfométrica (LC, AnC, AIC, ACu, LAI, AMC, ACP,
AMA, AMP, ACo y LCo) y la LHC. Los residuales obtenidos fueron utilizados en
un analisis discriminante stepwise (cuyos niveles de significancion para las prubas
de entrada y salida de las variables fueron o = 0.05 y a = 0.10, respectivamente) a
fin de determinar las variables que mejor explican las diferencias entre machos y

hembras adultos. En el caso de la variable longitud de la cola se llevé a cabo un
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andlisis de covarianza (ANCOVA), tomandose en cuenta unicamente las colas
intactas, utilizando la LHC como covariable.

Ademas, se efectué una prueba de Chi cuadrado (5°) entre las colas intactas
y las colas cortadas o regeneradas entre machos y hembras, a fin de establecer si
existe diferencia en la frecuencia de autotomia caudal entre los mismos.

Dado que el nimero de individuos mensualmente colectado fue pequefio, se
agruparon los datos de los diferentes afios, de manera de describir un ciclo
reproductivo anual general. Los supuestos de normalidad y homogeneidad de las
varianzas fueron testeados por medio de las pruebas de Shapiro-Wilks y de
Levene, respectivamente. Los programas utilizados fueron INFOSTAT (version
2011), SPSS (version 17.0) y SIGMAPLOT (version 10.0), con un nivel de
significancia del 5% para todos los tests. Se presentan los valores medios + 1

desvio estandar.
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BIOLOGIA REPRODUCTIVA DE Tropidurus torquatus (SQUAMATA:

TROPIDURIDAE)

1. Tamano corporal, madurez sexual y dimorfismo sexual

La minima talla adulta hallada en los machos fue de 63,2 mm de longitud
hocico-cloaca (LHC), y correspondio a un individuo con espermatidas redondas o
en proceso de elongacion (estadio 11). En el caso de las hembras, la minima talla
adulta fue de 64,6 mm LHC, y correspondi6 a una hembra con foliculos
vitelogénicos. La LHC de los machos adultos vari6 de 63,2 a 127,5 mm (X =
101,2 + 18,9 mm, n = 55) y el peso corporal vari6 de 7,69 a 75,09 g (X = 40,89 +
20,45 g, n = 55), mientras que la LHC de las hembras adultas vari6 de 64,6 a
122,2 mm (X = 89,7 £ 11,9 mm, n = 61) y el peso corporal varié de 7,96 a 55,97 g
(X =24,11£9,22 g, n =61). La LHC de los machos juveniles varié de 31,1 a 60,0
mm (X = 44,6 £ 9,2 mm, n = 10) y el peso corporal de 0,77 a 7,70 g (X = 3,05 +
2,04 g, n = 10), mientras que la LHC de las hembras juveniles vario de 34,9 a 64,3
mm (X =49,7 £ 11,3 mm, n = 14) y el peso corporal de 0,85a 8,00 g (X = 4,56 +
2,78 g, n = 13).

En cuanto al dimorfismo sexual en T. torquatus, los machos presentaron
mayor LHC (Mann-Whitney; W = 3911, P < 0,001, n = 116), colas méas largas
(ANCOVA, F155=8,18, P = 0,006, n = 58, utilizando la LHC como covariable), y
cabezas mas largas y altas (Fig. 7), mientras que las hembras registraron un mayor
largo axila-ingle (analisis discriminante; A = 0,366, °= 113, gl = 3, P < 0,001, n =
116). Con respecto a la frecuencia de autotomia caudal, no se registraron
diferencias significativas entre sexos (> = 0,03, gl = 1, P = 0,852, n = 116). Los

machos registraron un 51 % (28 de 55 ejemplares) de colas cortadas y regeneradas
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y las hembras un 49 % (30 de 61 ejemplares). Ademas, no se encontro
dependencia ni de la talla ni del peso corporal en la condicion de la cola para
ambos sexos, dado que los machos con colas intactas no mostraron diferencias en
LHC y peso corporal respecto de aquellos machos con colas cortadas y
regeneradas (Mann-Whitney; LHC: W =701, P = 0,354; PC: W = 705, P = 0,390),
ni tampoco en las hembras (LHC: W = 977,5, P = 0,493; PC: W = 9435, P =

0.845).
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Figura 7. Diagramas de caja de las caracteristicas dimorficas significativas (P <
0,05) de machos (M) y hembras (H) de Tropidurus torquatus. Los puntos negros

representan los valores atipicos.
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2. Ciclo reproductivo masculino

Durante los meses de enero, marzo, mayo, junio, julio y octubre (Fig. 8) se
hallaron machos juveniles (n = 10, estadio 1). Los machos adultos exhibieron
testiculos en estadio Il (espermatocitos, n = 3) en octubre y diciembre, y en
estadio Ill (espermatides, n = 6) en mayo, julio, noviembre y diciembre. Se
capturaron machos con testiculos en estadio IV (espermatozoides en tabulos
seminiferos, n = 38) durante todo el afio, mientras que machos con regresion
testicular inicial (n = 8) con espermatozoides remanentes y restos celulares fueron
capturados desde enero hasta abril (Fig. 8).

La presencia de espermatozoides en epididimo estuvo exclusivamente
asociada a testiculos en estadio IV. Solo cuatro individuos con estadio IV
capturados en marzo (n = 1), abril (n = 1), mayo (n = 1) y noviembre (n = 1) no
presentaron espermatozoides en el epididimo.

Las relaciones entre peso y volumen testiculares contra la LHC fueron
positivas y significativas (regresion lineal; LHC vs PT: r?= 0,51, 8 = 3,61 + 0,49,
Fis1 = 53,4, P < 0,001, n = 53; LHC vs VT: r* = 0,46, 8 = 3,57 + 0,49, Fy53 =
44,49, P < 0,001, n = 55). Las medias ajustadas de estos parametros testiculares
mostraron una variacién anual similar, registrandose valores bajos de diciembre a
abril, y el valor medio minimo en febrero (Fig. 9), coincidiendo con la uUnica
época del afio en la que se capturaron machos con regresion testicular (Fig. 8).

Los valores medios méas altos se registraron entre agosto y noviembre,
cuando se observa un alto porcentaje de machos con estadio espermatogénico 1V
(80-100 %).

Los machos mayores a 80 mm de LHC presentaron espermiacion (estadio

IV) durante todo el afio, mientras que los que se encontraron por debajo de esta
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talla exhibieron estadios espermatogénicos IV solo a partir de la segunda mitad

del afio (Fig. 10).
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Figure 8. Ciclo reproductivo de los machos de Tropidurus torquatus. Se
presenta el porcentaje de machos con cada estadio espermatogénico en cada
mes: (1) Solo espermatogonias, (I1) espermatocitos primarios y secundarios,
(1) espermatidas, (IV) espermatozoides en los tubulos seminiferos, y (V)
regresion inicial con restos celulares y escasos espermatozoides en los

tubulos. Los nlemeros arriba de las barras indican el tamafio de la muestra.
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Figura 9. Medias mensuales y error estandar de los parametros testiculares
ajustados. (A) Volumen testicular (mm?®), y (B) peso testicular (g) de
Tropidurus torquatus adultos. Los ciclos de los parametros testiculares son
presentados como residuales de las regresiones del In de la LHC contra el

In del volumen y el In del peso testicular.
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Figura 10. Distribucion del tamafio corporal de los machos (LHC; mm) de
Tropidurus torquatus en base a los estadios espermatogénicos a lo largo
del afio: (I) Tabulos seminiferos (TS) con espermatogonia (circulos
blancos); (II) TS con espermatocitos primarios y secundarios (cuadrados);
(1) TS con espermaétidas (triangulos); (IV) TS con espermatozoides

(circulos negros); y (V) testiculos en regresion temprana (asteriscos).

El volumen y peso testiculares medios ajustados variaron significativamente
en relacién con la actividad espermatogénica, considerando a los ejemplares con
estadios del 1l al V (DGC ANOVA,; VT: F35 = 6,33, P = 0,001, n =55; PT: F349
= 9,99, P < 0,001, n = 53). El valor medio mas alto para ambos parametros
testiculares fue registrado en machos con estadio IV, siendo significativamente
diferente de los demas estadios (Fig. 11).

Las variables ambientales como la temperatura, el fotoperiodo, la humedad

relativa y las lluvias no mostraron relacion con los pardmetros testiculares
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(regresion lineal multiple stepwise; VT: Fsg = 2,34, P = 0,165; PT: Fs = 1,89, P

= 0,229).
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Figura 11. Medias ajustadas y error estandar del volumen testicular (circulos
blancos) y peso testicular (circulos negros) en relacion con los estadios
espermatogénicos de Tropidurus torquatus adultos: (I1) espermatocitos; (1)
espermatidas; (IV) espermatozoides; y (V) regresién testicular inicial. Las

letras diferentes indican diferencias significativas (DGC ANOVA, P < 0.05).

3. Tamano folicular y ciclo reproductivo femenino

Las hembras adultas exhibieron crecimiento folicular desde comienzos del
invierno (julio), cuando inicia la vitelogénesis, hasta comienzos de verano (enero;
Fig. 12). La presencia simultanea de foliculos vitelogénicos y huevos oviductales,
o foliculos vitelogénicos y cuerpos luteos, fueron observados desde el invierno

tardio (septiembre) hasta inicios de verano (enero), indicando la produccion de al
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menos dos puestas por estacion reproductiva (multiples puestas; Fig. 12). Estos
eventos reproductivos simultaneos fueron registrados solamente en hembras
mayores a 73 mm de LHC (Fig. 13). Desde mediados de verano (febrero) hasta el
otofio tardio (junio), las hembras adultas colectadas se encontraron en estado no
reproductivo (quiescencia gonadal), aunque a comienzos de verano (enero), una
hembra fue capturada con foliculos vitelogénicos agrandados (foliculo
vitelogénico de mayor tamafio = 10,4 mm; Fig. 12). Solo la hembra de mayor talla
(122,2 mm de LHC) exhibié signos de senescencia, con ovarios de tamafio
pequefio, y uteros morfoldgicamente similares a los que presentan las hembras
juveniles.

La regresion multiple (stepwise) mostrd una relacion significativa entre el
crecimiento folicular y el fotoperiodo (coeficiente estandarizado g = 0,93), y entre
el crecimiento folicular y las lluvias del periodo 2007-2009 (coeficiente
estandarizado S = —0,56). Estas dos variables climaticas explicaron el 85% de la
variacion en el tamafio folicular (F,4 = 11,67, P = 0,021) durante la estacion

reproductiva.

4. Desarrollo embrionario, incubacion y nacimientos

La primera hembra con foliculos vitelogénicos fue capturada al inicio del
invierno (julio), mientras que la primera hembra con cuerpos luteos fue colectada
a comienzos de primavera (octubre; Fig. 12). Este resultado indica que el tiempo
minimo entre la vitelogénesis y la postura es de tres meses. Juveniles con
cicatrices umbilicales fueron capturados desde mediados de verano (finales de
enero) a comienzos de invierno (julio), y su tamafio corporal vari6 de 31 a 40 mm

de LHC. El periodo de tiempo entre la captura de la primera hembra con cuerpos
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luteos y la observacion de juveniles con cicatriz umbilical en el campo indic6 un
tiempo minimo desde la postura hasta la eclosion de los huevos de tres meses. Las
hembras adultas con talla pequefia (65-80 mm de LHC) iniciaron su actividad
reproductiva dos meses mas tarde en la estacion de cria, depositando sus huevos al

final de dicha estacién (diciembre; Fig. 13).
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Figura 12. Variacion del tamafio folicular en hembras adultas de Tropidurus
torquatus a lo largo del afio. Se indica la presencia de hembras con foliculos no
vitelogénicos (circulos blancos); hembras con foliculos vitelogénicos (circulos
negros); hembras con foliculos vitelogénicos y huevos oviductales (asteriscos);
hembras con foliculos no vitelogénicos y huevos oviductales (cuadrados);
hembras con foliculos vitelogénicos y cuerpos luteos (triangulos invertidos); y
los valores promedios entre el ancho y el largo de los huevos oviductales

(triangulos).
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Figura 13. Distribucion del tamafio corporal de las hembras de Tropidurus
torquatus (LHC; mm) en base a las condiciones reproductivas a lo largo del afio:
con foliculos no vitelogénicos (circulos blancos); foliculos vitelogénicos
(circulos negros); foliculos vitelogénicos y huevos oviductales (asteriscos);
huevos oviductales y foliculos no vitelogénicos (cuadrados); foliculos

vitelogénicos y cuerpos lGteos (triangulos).

5. Tamanfo de la puesta e inversion reproductiva de la hembra

El tamafio de la puesta vari6 de 4 a 9 huevos (X = 6,3 £ 1,5, n = 11) y estuvo
positivamente correlacionada con la LHC de la hembra (correlacion de Pearson, r
= 0,88, P < 0,001, n = 11; Fig. 14) y también con el peso corporal (r = 0,95, P <
0,001, n = 11). El volumen medio de los huevos fue de 992,7 + 87,2 mm?® (n = 11)
y no estuvo relacionado con la LHC de la hembra (r = 0,21, P = 0,53, n = 11; Fig.
15) ni con el peso corporal (r = 0,27, P = 0,43, n = 11). El promedio del peso total
de la puesta fue de 0,92 £ 0,15 g (n = 6) y el peso de los huevos fue de 0,89 + 0,17

g (n = 40). No se hall6 relacién entre el volumen del huevo y el tamafio de la
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puesta (correlacion de Pearson, r = 0,36, P = 0,28, n = 11). Incluso después de
considerar el efecto del tamafio de la hembra, la relacion entre el volumen huevo y
el tamafio de la puesta no fue significativa (correlacion parcial, r = 0,47, P =
0,148, n = 11). Tampoco se encontrd relacion entre estas dos variables
considerando al peso corporal de la hembra como covariable (correlacion parcial,
r = 0,35, P = 0,292, n = 6). El anélisis de la inversion reproductiva mostro que el
peso relativo de la puesta(inc) varié de 0,16 a 0,26 (X = 0,22 + 0,04, n = 6) y el

peso relativo de la puesta(exc) vario de 0,18 a 0,35 (X = 0,28 + 0,06, n = 6).

Tamanio de la puesta

70 80 90 100 110
Longitud hocico-cloaca (mm)

Figura 14. Relacién entre el tamafio de la puesta y la longitud hocico-

cloaca de cada hembra en Tropidurus torquatus.
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Figura 15. Relacion entre el volumen del huevo y la longitud hocico-

cloaca de cada hembra en Tropidurus torquatus.

6. Proporcion operativa de sexos

Un total de 55 machos adultos y 61 hembras adultas fueron capturados
durante el periodo 2007-2009. Al considerar solamente los individuos adultos
receptivos (47 machos y 33 hembras), no se registré diferencias la proporcion
operativa de sexos (test binomial, P = 0,146, n = 80). La proporcion operativa de

sexos fue de 0,6:0,4 (3:9), es decir, 1,4 machos receptivos por hembra receptiva.

7. Actividad anual
Machos y hembras adultos de T. torquatus fueron observados durante todo

el afio (Fig. 16). En cambio, los juveniles solo fueron observados entre enero y
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julio, luego de este periodo las capturas se hicieron menos frecuentes (agosto-

noviembre).
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Figura 16. Distribucion del tamafio corporal (LHC; mm) a lo largo del afio
en Tropidurus torquatus: machos adultos (circulos negros), hembras adultas

(circulos blancos), y juveniles (cruces).

8. Ciclo de los cuerpos grasos

El peso de los cuerpos grasos en hembras y machos adultos se relacioné con
la LHC (correlacion de Spearman; machos: rs = 0,67, P < 0,001, n = 55; hembras:
rs = 0,51, P < 0,001, n = 61). Los valores medios ajustados de los cuerpos grasos
variaron mensualmente en los machos (DGC ANOVA; F1143 = 4,54, P <0,001) y
en las hembras (Fi14s = 6,98, P < 0,001), y estuvieron inversamente
correlacionados con el volumen testicular ajustado (rs = -0,69, P <0,001) y con el

tamano folicular (rs = -0,57, P <0,001; Fig. 17Ay 17B).
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Figura 17. Ciclo anual de los cuerpos grasos en Tropidurus torquatus. (A)
Medias mensuales de los residuales obtenidos de las regresiones entre el peso de
los cuerpos grasos y la longitud hocico-cloaca (triangulos), y entre el volumen
testicular y la longitud hocico-cloaca (circulos). (B) Medias mensuales de los
residuales obtenidos de la regresion lineal entre el peso de los cuerpos grasos y la
longitud hocico-cloaca (tridngulos), y las medias de los didmetros de los foliculos
méas grandes (circulos). Las barras indican los errores estandares y las letras

diferentes indican diferencias significativas (DGC ANOVA, P < 0.05).
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BIOLOGIA REPRODUCTIVA DE Kentropyx viridistriga (SQUAMATA: TEIIDAE)

1. Tamafo corporal, madurez sexual y dimorfismo sexual

La talla minima adulta de los machos fue de 54,8 mm de LHC, y correspondid a
un espécimen con espermatozoides en tabulos seminiferos (estadio IV). En las hembras,
la talla minima adulta fue de 64,1 mm de LHC, y correspondié a un ejemplar con
huevos oviductales.

Las tallas de los machos adultos variaron de 54,8 a 81,0 mm de LHC (X =70,2 £
6,5, n = 25), y el peso corporal vari6 de 4,11 a 12,98 g (X = 7,96 + 2,29, n = 25),
mientras que las tallas de las hembras adultas variaron de 64,1 a 83,0 mm de LHC (X =
73,2+ 4,6, n = 23), y el peso corporal vari6 de 5,37 a 13,31 g (x = 8,09 + 1,86, n = 23).

Con respecto al dimorfismo sexual, no se hallaron diferencias entre hembras y
machos en la LHC (prueba T; T = —1,79, gl = 49, P = 0,080, n = 48; Fig. 18). Sin
embargo, las hembras exhibieron una distancia axila-ingle proporcionalmente mayor
que los machos (anélisis discriminante; A = 0,166, y* = 79,88, gl = 3, P < 0,001, n = 48,
Fig. 13), y los machos presentaron cabezas mas largas y altas (LC, AC,
respectivamente), y colas mas largas (ANCOVA,; F;,5 = 12,03, P = 0,001, n = 31, LHC
como covariable). Ademas, solo los machos mostraron espolones (escamas
modificadas) a los lados de la cloaca (Fig. 19).

Machos y hembras adultos no mostraron diferencias en la frecuencia de la
autotomia caudal (* = 0,01, gl = 1, P = 0,929, n = 48). Asimismo, las colas cortadas y
regeneradas se registraron en el 36% de los machos (9 de 25 ejemplares) y en el 34,8%
de las hembras (8 de 23 ejemplares). Machos y hembras con colas intactas no mostraron
diferencias en el tamafio del cuerpo o del peso corporal en comparacién con machos y

hembras con colas cortadas o regeneradas, respectivamente (T-teStgmachos), LHC, T =
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—0,74, P = 0,469; peso corporal, T = 0,24, P = 0,812; T-teSthempras), LHC, T=-1,62, P =

0,119; peso corporal, T = 0,28, P = 0,781).
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Figura 18. Diagramas de caja de las caracteristicas dimorficas significativas (P < 0,05)

de machos (M) y hembras (H) de Kentropyx viridistriga. Los puntos negros representan

los valores atipicos.
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Figura 19. Vista ventral de Kentropyx viridistriga. (A) Macho adulto y (B)
hembra adulta. La flecha sefiala las escamas precloacales modificadas en forma

de espolones. 10X.

2. Ciclo reproductivo masculino

Todos los machos colectados durante la temporada de actividad estacional
(diciembre-mayo) exhibieron espermatozoides en los tubulos seminiferos testiculares (n
= 25, estadio 1V), y todos los machos con testiculo en estadio 1V, con excepcion del
Gnico macho capturado en diciembre, presentaron una masa central de esperma en el
epididimo. La relacién entre la LHC de los machos y el tamafio testicular (DT) fue
positiva y significativa (regresion lineal, r> = 0,36, F1,3 = 13,1, # = 0,50 + 0,14, P =
0,001, n = 25). El tamafio testicular ajustado (residuales) muestra que el valor medio
maés alto es alcanzado a mediados del verano (febrero) y que luego se reduce durante los

meses de otofio, cuando la temperatura y el fotoperiodo también decrecen (Fig. 20).
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3. Tamano folicular y ciclo reproductivo femenino

Las hembras exhiben foliculos vitelogenicos desde mediados del verano (febrero)
hasta finales del otofio (junio), y el tamafio folicular mostr6 un comportamiento
bimodal, alcanzando los valores maximos a finales del verano (marzo) y a mediados del
otofio (mayo; Fig. 21). La presencia de hembras con foliculos vitelogénicos grandes
pre-ovulatorios (mayor tamafio folicular = 8.0 mm), huevos oviductales y cuerpos lGteos
en febrero (Fig. 21) indican que el ciclo vitelogénico comienza antes de esta fecha. La
Gltima hembra adulta se capturé a finales de otofio (junio) y mostré foliculos
vitelogénicos (mayor tamafio folicular = 4.4 mm; Fig. 21) y cuerpos lUteos. La actividad
reproductiva se registré durante los meses en que las precipitaciones son abundantes, y
se extendio hasta el otofio cuando la temperatura y el fotoperiodo disminuyeron (Fig.
20). La presencia simultanea de foliculos vitelogénicos y huevos oviductales o cuerpos
luteos fue observada desde mediados de verano (febrero) hasta finales de otofio (junio),
indicando la produccion de al menos dos puestas por estacion reproductiva (maltiples
puestas; Fig. 21). Estos eventos reproductivos simultaneos fueron registrados en

hembras con LHC mayores a 64 mm (Fig. 22).
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Figura 20. Variables climaticas versus la actividad gonadal de los individuos adultos

de Kentropyx viridistriga. Tamarfio testicular ajustado (circulos negros; A, B, C) y el

tamafio folicular (cuadrados negros; D, E, F) con la temperatura (circulos blancos), el

fotoperiodo (tridngulos blancos) y la precipitacion (cuadrados blancos).
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Figura 21. Variacion del tamafio folicular en hembras adultas de Kentropyx
viridistriga versus los meses. Se representan a las hembras con foliculos no
vitelogénicos (circulos blancos); hembras con foliculos vitelogénicos (circulos
negros); hembras con foliculos vitelogénicos y huevos oviductales (triangulos);
hembras con foliculos vitelogénicos y cuerpos lteos (triangulos invertidos);
hembras con foliculos no vitelogénicos y huevos oviductales (cuadrados negros);
hembras con foliculos no vitelogénicos y cuerpos ldteos (cuadrados blancos). La
barra gris arriba indica la presencia de machos con espermatozoides en los

tubulos seminiferos.
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Figura 22. Distribucion del tamafio corporal de las hembras (LHC, mm) de
Kentropyx viridistriga en base a las condiciones reproductivas a lo largo de los
meses. Hembras con foliculos no vitelogenicos (circulos blancos); hembras con
foliculos vitelogénicos (circulos negros); hembras con foliculos vitelogénicos y
huevos oviductales (tiangulos); hembras con foliculos vitelogénicos y cuerpos
luteos (triangulos invertidos); hembras con huevos oviductales y foliculos no
vitelogénicos (cuadrados negros); hembras con cuerpos luteos y foliculos no

vitelogénicos (cuadrados blancos).

4. Tamafio de la puesta, inversion reproductiva y nacimientos

El tamafio de la puesta en K. viridistriga vari6 de 2 a 4 huevos (3,2+0,84,n=5)y
no mostré relacion con la LHC de las hembras (correlacion de Spearman, rs= 0,53, P =
0,36, n = 5). El volumen de los huevos varié de 402,7 a 582,2 mm® (475,4 + 84,35, n =

5), y tampoco present6 una relacion significativa con la LHC de las hembras (rs = 0,90,
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P = 0,07, n = 5). El peso total de la puesta vari6 de 0,41 a 0,619 (0,49 +0,11,n=3),y
el peso de los huevos varié de 0,40 a 0,62 g (0,49 £ 0,1, n = 8). El anélsis de la
inversion reproductiva revel6 que el peso relativo de la puesta(inc) varia de 0,15 a 0,18
(0,16 £ 0,02, n = 3), y el peso relativo de la puesta(exc) de 0,17 a 0,22 (0,19 £ 0,03, n =
3). Con respecto a los nacimientos, tres neonatos fueron registrados en el campo, uno en

noviembre (LHC = 32,2 mm), y otros dos en diciembre (LHC = 33,6 y 33,7 mm).

5. Proporcion operativa de sexos

Un total de 25 machos adultos y 23 hembras adultas fueron capturados, de los
cuales 25 machos y 22 hembras se encontraron en condiciones reproductivas, por lo que
la proporcién de sexos operativa (POS) fue de 0,53:0,47 (2:9), y no mostré diferencia
significativa (test binomial, P = 0,771, n = 47). Por consiguiente, la PSO fue de 1,1

machos por cada hembra receptiva.

6. Actividad estacional

Los individuos adultos exhibieron una actividad estacional, desde finales de la
primavera (diciembre) hasta comienzos del invierno (julio). En particular, los machos
adultos fueron capturados desde fin de la primavera (diciembre) a mediados del otofio
(mayo; Fig. 23), mientras que las hembras adultas desde inicios del verano (enero) hasta
finales del otofio (junio). Dos ejemplares de tamafio adulto fueron observados a
comienzos del invierno (julio), aunque no fue posible observar el sexo. Ademas, los
juveniles fueron registrados entre mediados de la primavera (noviembre) y mediados del

verano (febrero).
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Figura 23. Distribucion del tamafio corporal (LHC; mm) segun los meses en
Kentropyx viridistriga. Se indican los machos adultos (circulos negros), hembras

adultas (circulos blancos), y juveniles (cruces).

7. Ciclo de los cuerpos grasos

El 87.5% de los individuos adultos capturados presentd cuerpos grasos pequefios
(machos 92%, hembras 82.6%). El peso de los cuerpos grasos no mostrd ni en las
hembras ni en los machos una relacion significativa con la LHC (regresion lineal,
F hembras) = 0,001, P = 0,876, N = 23; r*(machos) = 0,14, P = 0,068, n = 25), por lo que se
usaron los datos brutos del peso de los cuerpos grasos para los analisis posteriores. El
peso de los cuerpos grasos tanto en machos como hembras adultos no exhibié relacién
con el tamafio testicular ajustado (correlacién de Pearson, r = 0,26, P = 0,22, n = 25;

Fig. 24A) ni con el tamafio folicular (r =-0,18, P = 0,40, n = 23; Fig. 24B).
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Figura 24. Ciclo de los cuerpos grasos de los adultos de Kentropyx viridistriga. (A)
Medias mensuales del peso de los cuerpos grasos (circulos blancos) y medias
mensuales ajustadas del tamario testicular (circulos negros). (B) Medias mensuales
del peso de los cuerpos grasos (circulos blancos) y medias mensuales de los foliculos

mas grandes (circulos negros). Las barras indican el error estandar.

63



BIOLOGIA REPRODUCTIVA DE Ophiodes intermedius

(SQUAMATA: ANGUIDAE)

64



[phiodes intermedius Resultados

BIOLOGIA REPRODUCTIVA DE Ophiodes intermedius (SQUAMATA:

ANGUIDAE)

1. Tamafo corporal, madurez sexual y dimorfismo sexual

La minima talla adulta en los machos fue de 94,5 mm de LHC, y correspondio a
un individuo con espermatocitos en los tubulos seminiferos testiculares (estadio Il). En
las hembras, la minima talla adulta fue de 126,9 mm de LHC, y correspondio a una
hembra con foliculos vitelogénicos. La talla adulta para los machos varié de 94,5 a
177,0 mm de LHC (X = 136,7 £ 22,2, n = 20) y el peso corporal vari6 de 2,73 a 16,71 g
(X =9,9 + 4,36 g, n = 14), mientras que en las hembras la talla adulta vari6 de 126,9 a
205,8 mm de LHC (X = 160,5 £ 18,7, n = 28) y el peso corporal vario de 7,6 a 20,58 g
(X = 14,78 £ 3,77 g, n = 24). En el caso de los juveniles solo se colectaron hembras, y
su tamafio oscil6 entre 55,6 a 118,9 de LHC (X = 95,5 + 22,2, n = 6).

Las hembras presentaron una LHC mayor que los machos (prueba T; T =-4,02, P
< 0,001, n = 48; Fig. 25), en tanto que los machos registraron cabezas
proporcionalmente mas largas (analisis discriminate; A = 0,684, = 9,695, gl =1, P =
0,002, n = 48). La frecuencia en la autotomia caudal no mostro diferencias significativas
entre los sexos (y*= 0,97, gl = 1, P = 0,323, n = 48). Los machos presentaron un 70%
(14 de 20 ejemplares) de colas cortadas y regeneradas, mientras que las hembras un
82,1 % (23 de 28 ejemplares). Ademas, los machos con colas intactas no mostraron
diferencias en la talla y el peso corporal respecto de aquellos machos con colas cortadas
o regeneradas (LHC, prueba T, T = —-1,51, P = 0,147; peso corporal, T = -0,55, P =
0,591), ni tampoco las hembras (LHC, T = —0,75, P = 0,461; peso corporal, T = 0,42, P

=0,678).
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Figura 25. Diagramas de caja de las caracteristicas dimorficas significativas
(P < 0,05) de machos y hembras de Ophiodes intermedius. Los puntos negros

representan los valores atipicos.
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2. Ciclo reproductivo masculino

El didmetro testicular se relaciond significativamente con la LHC (regresion
lineal; r> = 0,45, # = 1,29 + 0,34, F1 15 = 14,78, P = 0,001, n = 20). Los tamafios de los
testiculos ajustados comenzaron a incrementarse a finales de la primavera (diciembre),
y alcanzaron los valores mas altos a finales del verano (marzo), manteniéndose algunos
asi hasta mediados del otofio (mayo; Fig. 26). El andlisis histologico mostré que los
machos exhiben diferentes estadios espermatogénicos a largo del afio. Se capturaron
machos con testiculos en estadio Il (espermatocitos, n = 6) de marzo a noviembre, en
estadio Il (espermatidas, n = 7) de agosto a diciembre, en estadio IV (espermatozoides,
n = 3) se observaron en marzo y mayo, y con estadio V (regresion testicular, n = 4) en
febrero, octubre y diciembre (Fig. 27). La presencia de espermatozoides en el epididimo
y/o conducto deferente se registré en el 80% de los machos adultos (16 de 20
ejemplares) y durante todos los meses muestreados, ain cuando presentaron diferentes
estadios espermatogénicos (estadio Il al V; Fig. 27).

El incremento del tamafio testicular ajustado a finales de la primavera coincidio
con registros altos de temperatura, fotoperiodo y precipitaciones (Fig. 28A, By C), y
alcanz6 su maximo tamafio a finales del verano (marzo), cuando la temperatura y el
fotoperiodo inician su descenso, aungue las precipitaciones se observaron aun con

valores elevados.
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Figura 26. Variacion del didmetro testicular ajustado a lo largo del afio en machos
adultos de Ophiodes intermedius. Los puntos corresponden a los valores residuales

obtenidos de la regresion lineal entre el In de la LHC versus el In del diametro testicular

(mm).
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Figura 27. Ciclo reproductivo masculino de Ophiodes intermedius. Se presentan los
estadios espermatogénico: (1) espermatogonias, (2) espermatocitos, (3) espermatidas,
(4) espermatozoides en los tubulos seminiferos, y (5) regresion testicular caracterizada
por restos celulares y escasos espermatozoides en los tlbulos. Se indica el nimero de
individuos entre paréntesis, y la presencia (circulos negros) y ausencia (circulos

blancos) de espermatozoides en epididimo.
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3. Tamano folicular, tamafo de la camada y ciclo reproductivo femenino

La vitelogénesis se inicié a mediados del otofio (mayo), extendiéndose hasta
principio de la primavera (octubre; Fig. 28). Las hembras gravidas con embriones en
desarrollo temprano (1) se registraron a principios de la primavera (septiembre y
octubre), con embriones en desarrollo medio (2) desde principios de la primavera a
principios del verano (octubre—enero), y con embriones en desarrollo avanzado (3) se
capturo solo una hembra el 13 de diciembre. Ademas, una hembra con cuerpos lUteos se
capturdé a principios del verano (enero). Hembras adultas no reproductivas (n = 11)
fueron capturadas durante todo el afio. EI tamafio de la camada, considerando los
huevos en oviducto, vario de 4 a 9 (media = 6,4 + 1,44, n = 12), y no estuvo
correlacionada con la LHC (correlacion de Pearson, r = 0,32, P = 0,31).

El deposito de vitelo en los oocitos comenzd en mayo, cuando las variables
climaticas (temperatura, fotoperiodo y precipitaciones) registraron valores bajos. Los
foliculos aumentaron de tamafio antes que las variables climaticas registren incrementos
en sus magnitudes. El desarrollo de los embriones alcanzé su etapa final a finales de la
primavera y principio del verano (diciembre), cuando los valores de las variables

climaticas fueron altos (Fig. 29D, E y F).
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Figura 28. Ciclo reproductivo femenino de Ophiodes intermedius. Se representan los

foliculos y embriones de mayor tamafio de hembras adultas con foliculos no

vitelogénicos (circulos blancos); hembras con foliculos vitelogénicos (circulos

negros); hembras con foliculos no vitelogénicos junto a cuerpos luteos (triangulos

negros); y diametro del embrién de mayor tamario (asteriscos). Los nameros entre

paréntesis indican el desarrollo embrionario (1) temprano, (2) medio, y (3) avanzado.
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Figura 29. Variables climéaticas versus la actividad gonadal de los adultos de
Ophiodes intermedius. Tamarfio testicular ajustado (circulos negros; A, B, C) y el
tamafio folicular (cuadrados negros; D, E, F) con la temperatura (circulos blancos), el

fotoperiodo (tridngulos blancos) y la precipitacion (cuadrados blancos).

4. Proporcion operativa de sexos
Un total de 20 machos adultos y 28 hembras adultas fueron capturados. Sin
embargo, cuando consideramos solamente los individuos sexualmente receptivos, la

proporcion operativa de sexos (POS) fue 16 machos y 17 hembras, por lo que no se
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registré diferencias significativas entre los sexos (test binomial, P > 0,999, n = 33). Por
lo tanto, la PSO fue de aproximadamente 1:1 (3:9), es decir, un macho por cada

hembra receptiva.

5. Actividad anual

Machos y hembras adultos fueron capturados a lo largo de todo el afio (Fig. 30).
Los juveniles, en cambio, fueron capturados en abril, octubre y enero, siendo en este
altimo mes cuando se registrara el individuo de menor talla con cicatriz umbilical (55,6

mm de LHC).
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Figura 30. Distribucion del tamafio corporal (LHC; mm) segin los meses en
Ophiodes intermedius. Se indican los machos adultos (circulos negros), hembras

adultas (circulos blancos), y juveniles (asteriscos).
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6. Ciclo de los cuerpos grasos

El peso de los cuerpos grasos de los machos mostré una relacion significativa con
la talla (regresion lineal; r? = 0,42, P = 0,006, n = 16), en tanto que en las hembras no
dependié de la LHC (r? = 0,05, P = 0,312, n = 22). Asimismo, la relacién entre los
cuerpos grasos y la actividad reproductiva (didmetro testicular) en los machos fue
positiva y significativa (correlacion de Pearson; r = 0,55, P = 0,03, n = 16; Fig. 31A).
En cambio para las hembras la relacion entre el peso de los cuerpos grasos y el tamafio
folicular o del embrion fue negativa y significativa (r = -0,52, P = 0,01, n = 22; Fig.

31B).
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Figura 31. Ciclo anual de los cuerpos grasos en Ophiodes intermedius. (A)
Medias mensuales de los residuales obtenidos de las regresiones entre el peso de
los cuerpos grasos y la longitud hocico-cloaca (triangulos), y entre el didmetro
testicular y la longitud hocico-cloaca (circulos). (B) Medias mensuales del peso
de los cuerpos grasos (triangulos), y las medias de los diametros de los foliculos
o embriones de mayor tamafio (circulos). Las barras indican los errores

estandares.
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BIOLOGIA REPRODUCTIVA DE Mabuya dorsivittata (SQUAMATA: SCINCIDAE)

1. Tamanfo corporal, madurez sexual y dimorfismo sexual

La menor talla a la madurez sexual registrada en los machos fue de 51,2 mm de
LHC, y correspondié a un macho con espermatocitos (estadio 11). En las hembras, el
ejemplar de menor talla adulta midi6 49,0 mm de LHC, hallandose en condicion
gravida, gestando embriones en estadio temprano de desarrollo. El rango de variacién
de la talla en los machos adultos fue de 51,2 a 70,9 mm (X = 60,7 £ 6,38, n = 13), y del
peso corporal varié de 2,32 a 5,25 g (X = 3,54 = 0,85, n = 12). En tanto que en las
hembras adultas la LHC varié de 49,0 a 82,4 (X = 67,0 £ 9,24, n = 21), y el peso
corporal de 1,25 a 9,32 g (X = 5,12 + 2,14, n = 21). La talla de los juveniles vari6 de
42,2 a 52,6 mm de LHC (X = 48,3 £ 4,45, n = 5), mientras que el peso corporal lo hizo
de 0,97a2,70g (X =1,93+£0,76, n =5).

El analisis de las variables morfométricas indicd que las hembras presentan una
mayor LHC (Prueba T; T = -2,16, P = 0,038, n = 34, Fig. 32) y un largo axila-ingle
proporcionalmente mayor que los machos (analisis discriminante; A = 0,488, Xz = 21,50,
gl =2, P <0,001, n = 33), en tanto que los machos presentan una mayor longitud de la
cabeza. En la autotomia caudal, no se hallaron diferencias significativas entre machos y
hembras (;(2 =041, gl =1, P=0,523, n = 34). En los machos se registré un 77% (10 de
13 ejemplares adultos) de colas cortadas y regeneradas, y en las hembras un 66,7% (14
de 21 ejemplares adultos). Asimismo, ni los machos ni las hembras con colas intactas
mostraron diferencias en la LHC y el peso corporal en relacion con aquellos machos y
hembras con colas cortadas y regeneradas, respectivamente (T-teStimachos)y LHC, T =
—-1,72, P = 0,113; peso corporal, T =—0,95, P = 0,367; T-teStpembras, LHC, T=-0,61, P

= 0,547; peso corporal, T=-0,37, P = 0,717).
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Figura 32. Diagramas de caja de las caracteristicas dimdrficas significativas
(P < 0,05) de machos (M) y hembras (H) de Mabuya dorsivittata. Los puntos

negros representan los valores atipicos.
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2. Ciclo reproductivo masculino

El analisis histologico mostro variaciones en los estadios espermatogenicos a lo
largo del afio. Machos juveniles con testiculos en estadio | (espermatogonias, n = 2)
fueron registrados en julio, en tanto que machos adultos con testiculos en estadio Il
(espermatocitos, n = 4) fueron hallados entre abril y septiembre, y con estadio 1V
(espermatozoides, n = 3) durante diciembre y febrero, con regresién gonadal inicial en
febrero y junio (n = 2) y con regresién completa (n = 4) entre mayo y agosto (Fig. 33).

El diametro testicular revel6 una relacion significativa con la LHC (regresion
lineal; r* = 0,47, f = 2,28 + 0,73, F111 = 9,67, P = 0,009, n = 13). Los valores mas bajos
del tamafo testicular ajustado se observaron a finales de otofio (junio), aumentando
paulatinamente a mediados del invierno (agosto), alcanzando su maximo valor a fin de
la primavera (diciembre; Fig. 34). En diciembre los tdbulos seminiferos presentaron una
cantidad abundante de espermatozoides (estadio 1V). Ademaés, la presencia de
espermatozoides en epididimo estuvo asociado en el 100% de los machos (n = 3) con
testiculos en estadio IV.

A su vez, el tamafio testicular ajustado mostrd una relacion significativa con el

fotoperiodo, pero no con las temperaturas medias ni las precipitaciones (Tabla 1).
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Tabla 1. Matriz de correlacion mostrando la relacién entre la temperatura media (°C), el
fotoperiodo (h), la precipitacion (mm) y el tamafio testicular ajustado en Mabuya
dorsivittata, obtenido a partir de los residuales de la regresion lineal entre el In de la

LHC versus el In del didmetro testicular (mm).

Rho de Spearman Temp. | Fotoperiodo | Precipitacion | Precipitacion
media historica
Coeficiente de -

& ., ,67 ,92 ,464 42
Tamano correlacion 0679 0.929 0.46 0.429
testicular o miateral) | 0,094 0,003 0,255 0,294
ajustado

N 7 7 7 7

**_La correlacion es significativa al nivel 0,01 (bilateral).
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Figura 33. Ciclo reproductivo masculino de Mabuay dorsivittata. Se presentan los
estadios espermatogénicos: (1) espermatogonias, (1) espermatocitos, (1)
espermatidas, (IV) espermatozoides en los tubulos seminiferos, (V) regresion inicial,
y (VI) regresion completa. Se indica el nimero de individuos entre paréntesis, y la
presencia (circulos negros) y ausencia (circulos blancos) de espermatozoides en

epididimo.
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Figura 34. Variacion del tamafio testicular ajustado a lo largo del afio en machos
adultos de Mabuya dorsivittata. Los puntos corresponden a los valores residuales
obtenidos de la regresion lineal entre el In de la LHC versus el In del diametro

testicular (mm).

3. Ciclo reproductivo femenino, desarrollo embrionario y tamafio de la
camada

A mediados del verano (febrero) se observaron las primeras hembras con
embriones en oviducto de tamafio considerablemente pequefio (didmetro del huevo =
1,3 mm; Fig. 35). Las hembras prefiadas (n = 21) fueron encontradas a lo largo de todo
el afio, mostrando un avance progresivo en el desarrollo embrionario (Tabla 2). Asi,
hembras prefiadas colectadas entre mediados del verano (febrero) y mediados del
invierno (agosto) exhibieron estadio temprano de desarrollo (n = 14). Hembras con

estadio medio de desarrollo embrionario (n = 5) se registraron entre finales del invierno
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e inicios de la primavera (septiembre y octubre), mientras que hembras con estadio
avanzado de desarrollo embrionario (n = 2) se capturaron durante la primavera (octubre
y diciembre). La hembra capturada en diciembre presentd fetos completamente
formados (casi en término o en término), estimdndose que la gestacion tiene una
extension de 10 - 11 meses. El tamafio de la camada varié de 3 a 8 embriones (media =
5,3+ 1,32, n =21) y estuvo relacionado con la LHC (correlacién de Pearson; r = 0,65, P
=0,01, n=21; Fig. 36) y con el peso corporal (r = 0,44, P = 0,04, n = 21).

El andlisis de correlacion entre el desarrollo embrionario y las variables climaticas
mostréd una relacion significativa con el fotoperiodo, las temperaturas y las

precipitaciones del periodo 1990-2010 (Tabla 3).

Figura 35. Anatomia interna de un ejemplar hembra de Mabuya dorsivittata
mostrando: 1) ovario izquierdo (Ov); 2) huevos localizados en oviducto (HO); y

3) cuerpos luteos (asteriscos).
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Figura 36. Relacion entre el tamafio de la camada y la longitud hocico-cloaca

en Mabuya dorsivittata.

Tabla 2. Distribucién de los estadios de desarrollo embrionario a

lo largo del afio en Mabuya dorsivittata (n = 21).

Estadios
Temprano Medio Avanzado

Enero
Febrero
Marzo
Abril
Mayo
Junio
Julio
Agosto
Septiembre 3 2

Octubre 3 1
Noviembre

Diciembre 1

N WP R W
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Tabla 3. Matriz de correlacion mostrando la relacion entre el fotoperiodo (h), la

temperatura media (°C), la precipitacion (mm) y los estadios de desarrollo embrionario

en Mabuya dorsivittata.

Tau-b de Kendall

Temperatura| Fotoperiodo [Precipitacion|Precipitacion
media histérica
Sig. (bilateral) 0,043 0,019 0,971 0,034
N 21 21 21 21

*_La correlacion es significativa al nivel 0,05 (bilateral).
**_La correlacion es significativa al nivel 0,01 (bilateral).

4. Proporcion operativa de sexos

Un total de 13 machos adultos y 19 hembras adultas fueron capturados durante el

periodo 2011-2013. En cambio, la proporcion de machos (n = 7) y hembras (n = 19)

receptivos fue de 0,27:0,73 (£:%), y mostré diferencias significativas entre los sexos

(test binomial; P = 0,029, n = 26). Es decir, que existen 2,7 hembras receptivas por cada

macho.

5. Actividad anual

Individuos adultos de ambos sexos fueron colectados a lo largo de todo el afio,

mientras que los ejemplares juveniles solo se hallaron en febrero y julio, presentando en

febrero las menores LHC (Fig.

37).
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Figura 37. Distribucién del tamafio corporal (LHC; mm) segln los meses en Mabuya
dorsivittata: machos adultos (circulos negros), hembras adultas (circulos blancos) y

juveniles (asteriscos).

6. Ciclo de los cuerpos grasos

El peso de los cuerpos grasos se relaciond significativamente con la LHC de
machos y hembras adultos (regresién lineal; r* = 0,13, P = 0,035, n = 34). En los
machos, el peso ajustado de los cuerpos grasos mostrd una relacion inversa con el
tamafio testicular ajustado (correlaciéon de Spearman; rs = 0,57, P = 0,04, n = 13; Fig.
38A). Del mismo modo, en las hembras también se observo una relacion inversa entre
el peso ajustado de los cuerpos grasos y los estadios de desarrollo embrionario

(correlacion de Kendall; T=-0,59, P = 0,002, n = 21; Fig. 38B).
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Figura 38. Ciclo anual de los cuerpos grasos en Mabuya dorsivittata. (A) Medias
mensuales de los residuales obtenidos de las regresiones entre el peso de los cuerpos
grasos y la longitud hocico-cloaca (triangulos), y entre el diametro testicular y la
longitud hocico-cloaca (circulos negros). (B) Medias mensuales de los residuales
obtenidos de la regresion lineal entre el peso de los cuerpos grasos y la longitud hocico-
cloaca (triangulos), y los estadios de desarrollo embrionario (1) temprano, (2) medio y
(3) avanzado (barras horizontales grises). Las barras verticales indican los errores
estandares.
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Discusion

Ciclos reproductivos

Las especies oviparas y viviparas estudiadas en la presente tesis presentaron ciclos
reproductivos anuales, sincronicos o asincronicos entre machos y hembras, con
variaciones intrapoblacionales e interpoblacionales en los parametros y eventos
reproductivos. Cuando se comparan los ciclos reproductivos, los lagartos de regiones
templadas muestran una marcada uniformidad en sus estrategias, mientras que los
tropicales exhiben un espectro mas amplio (James & Shine, 1985).

Los ciclos reproductivos de los machos de las especies estudiadas en esta tesis
mostraron diferencias inter- e intraespecificas en los tiempos espermatogenicos,
registrandose ciclos sexuales continuos en las especies oviparas y, al contrario de lo
esperado, ciclos estacionales en las especies viviparas. Asi, la especie ovipara T.
torquatus mostrd un ciclo sexual masculino continuo, y aunque el volumen y peso
testicular alcanzaron su pico maximo en primavera, los machos presentaron
espermatozoides en epididimo casi todo el afio, lo que les permitiria aparearse a lo largo
del afio. Un patrén similar se reportd para poblaciones de los biomas del Cerrado, la
Pampa y la Floresta Atlantica de Brasil (Wiederhecker et al., 2002; Arruda, 2009; Van
Sluys et al., 2010), aunque con variaciones en los tiempos de la espermatogénesis.

La reproduccion continua en los machos de T. torquatus del Chaco humedo
podria ser interpretada como una adaptacion a la asincronia que se observo entre las
hembras, dado que aquellas con tallas menores a 80 mm de LHC inician la vitelogénesis
al menos dos meses después que las hembras de mayor tamafio. Esta segregacion
temporal podria responder a una variacion ciclica y estacional en la estructura

poblacional, como se observa en las poblaciones del Cerrado y la Pampa de Brasil
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(Wiederhecker et al., 2003; Vieira et al., 2011), o ser el resultado de la competencia
intrasexual, donde los individuos mas grandes (machos, hembras o ambos) desplazan
temporalmente la actividad reproductiva de los adultos méas pequefios (Ruckstuhl &
Clutton-Brock, 2005; Shine & Wall, 2005). No obstante, otra posible explicacion del
ciclo sexual continuo en los machos es que sea un caracter ancestral o historico, y que
no tenga un valor adaptativo actual. Incluso, podria tratarse de una condicion secundaria
del elevado nivel de testosterona necesario para mantener el territorio (Wierderhecker et
al., 2002), dado que esta hormona normalmente esta asociada tanto al comportamiento
agresivo como a la produccién de esperma (Moore & Lindzey, 1992), y los valores de
testosterona podrian mantenerse elevados fuera de la temporada de cria (Moore, 1986).
Si bien se asume que el costo energético de producir espermatozoides es bajo,
independientemente de ello, el costo de producir esperma fuera de la temporada
repoductiva de la hembra deberia ser compensado finalmente por el beneficio que
significa mantener un territorio (Wierderhecker et al., 2002). En tal caso, un estudio del
perfil de la hormona sexual masculina (testosterona) seria util para poner a prueba esta
hipotesis.

Igualmente, los machos de K. viristriga de Corrientes mostraron un ciclo
reproductivo continuo, pero a diferencia de la especie anterior, la espermatogénesis se
produjo en verano y otofio, dado que durante el resto del afio se encuentra en estado de
brumacién. Se ha documentado en numerosas especies de la familia Teiidae que los
machos pueden iniciar la espermatogénesis antes de emerger de la brumacion (e.g.,
Cnemidophorus tigris, Goldberg, 1976; Cnemidophorus sexlineatus, Etheridge et al.,
1986; Tupinambis rufescens, Fitzgerald et al., 1993; Teius oculatus, Blanco & Acosta,
1998; Teius teyou, Cruz et al., 1999; Tupinambis merianae, Noriega et al., 2002;

Chamut et al., 2012). Nuestros datos indican que en K. viridistriga podria ocurrir el
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mismo fendmeno; sin embargo, a diferencia de aquellas especies, los machos de K.
viridistriga exhibieron espermatozoides en los tabulos seminiferos y epididimo durante
toda la temporada de actividad, sin revelar regresion testicular o quiescencia.

Los machos adultos de K. viridistriga emergen de la brumacién antes que las
hembras, y en condiciones para copular, reflejando un patrén protandrico (Jenssen et
al., 2001), que se ha descripto en reptiles tanto de clima templado como subtropical
(Olsson et al., 1999; Cappellari, 2005; Winck & Cechin, 2008). EI modelo protandrico
propone beneficios tanto para los machos que emergen mas temprano en la temporada
de actividad, como para las hembras que lo hacen mas tarde. Los machos que emergen
mas temprano podrian incrementar sus oportunidades de copula por la seleccion de
mejores territorios, y/o por la produccién de espermatozoides maduros y en mayor
cantidad (Olsson et al., 1999; Jenssen et al., 2001; Winck & Cechin, 2008). Mientras
que las hembras que emergen maés tarde pueden beneficiarse por la eleccion de machos
con territorios establecidos, quienes exhiben comportamientos de cépula, favoreciendo
el recrudecimiento ovarico (Crews, 1975; Jenssen et al., 2001; Winck & Cechin, 2008).

Por otro lado, las especies viviparas mostraron ciclos espermatogénicos
estacionales. Ophiodes intermedius presentd en la region un ciclo reproductivo parcial
de otofio, anual y asincronico entre machos y hembras. Los machos exhibieron un pico
méaximo de actividad gonadal a comienzo del otofio (marzo), con una marcada
asincronia intrasexual en la actividad espermatogenica. Aungue la presencia de esperma
en los conductos deferentes a lo largo del afio, parece ser un caracter compartido por los
machos de las especies de este género, la actividad espermatogénica en O. intermedius
del Chaco himedo es estacional, en tanto que en O. fragilis y O. cf. striatus de regiones
subtropicales de la Floresta Atlantica de Brasil, el ciclo masculino es continuo (Pizzatto,

2005; Montechiaro et al., 2011). Se ha argumentado que la prefiez, al reducir el nimero

89



Discusidn

de hembras receptivas, podria producir en los machos una actividad espematogénica
constante a lo largo del afio (Ibargalengoytia & Cussac, 1999); sin embargo no se
encontrd esta condicion en O. intermedius del Chaco hdmedo, aunque el
almacenamiento de esperma en los machos podria ser considerado como una forma de
ciclo continuo, al menos en términos de disponibilidad de esperma (Boretto &
Ibargliengoytia, 2006; Cabezas et al., 2010). De igual forma, este almacenamiento de
esperma registrado en los machos es probable que sea una consecuencia de los ciclos
asincrénicos entre machos y hembras, mas que al potencial nimero de hembras
receptivas reducido, dado que las proporciones entre machos y hembras en esta especie
fue cercanaa 1:1 (3:Q; ver méas abajo) a lo largo de su ciclo anual reproductivo.

Los machos de M. dorsivittata también mostraron un ciclo reproductivo
estacional, no obstante a diferencia de las demas especies estudiadas, la maxima
actividad espermatogenica se registro a finales de la primavera (diciembre). Aunque se
registro un patron similar en machos de la poblacion del Espinal en Cérdoba, el pico de
actividad espermatogenica en esta region fue entre febrero y marzo (Aun et al., 2011).
A excepcion de M. mabuoya de Cundinamarca, Colombia, que mostré6 un ciclo
reproductivo continuo en los machos (Ramirez-Pinilla et al., 2002), lo usual es
encontrar ciclos estacionales en las especies de Mabuya, como lo muestran los estudios
en diferentes biomas del Brasil (e.g., M. agilis, Vitt & Blackburn, 1983; Mabuya
frenata, Vrcibradic & Rocha; 1998; M. macrorhyncha, Rocha et al., 1999; M. arajara,
Ribeiro et al., 2014).

Los ciclos reproductivos femeninos de las especies aqui estudiadas también
mostraron variaciones interpoblacionales e interespecificas. Asi, en T. torquatus de
Corrientes, si bien no se observaron comportamientos de copula en el campo, los

resultados sugieren que la actividad de apareamiento comienza a mediados de invierno
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(agosto), cuando los machos exhiben espermatogénesis y las hembras presentan
foliculos vitelogénicos de gran tamafio. La presencia simultanea de hembras con
foliculos vitelogénicos y huevos oviductales y otras con cuerpos luteos indica que hay al
menos dos puestas por estacion reproductiva. Por consiguiente, las hembras con huevos
oviductales en primavera pueden depositar una segunda puesta durante el verano.
Asimismo, es probable que el apareamiento se extienda hasta comienzos del verano,
dado que aun se encuentra un 80% de los machos produciendo esperma y hembras con
foliculos vitelogénicos de gran tamafio (mayor a 10.4 mm).

La diferencia entre los ciclos reproductivos de machos y hembras registrada en T.
torquatus del Chaco humedo es comun observarla en otras poblaciones y especies de
tropiddridos (Tabla 4), incluso es notoria la variacion, entre especies y entre
poblaciones de la misma especie, en el momento en el que ocurren los eventos
reproductivos. En Corrientes, la estacion reproductiva comienza en julio y dura hasta
febrero (8 meses), mientras que en el Cerrado de Brasil se extiende de agosto a febrero
(7 meses; Wiederhecker et al., 2002), y en la Pampa de Brasil, es mucho mas corta,
extendiéndose de septiembre a enero (5 meses; Arruda, 2009). En contraste, en la
Floresta Atlantica de Brasil, los ciclos reproductivos de las hembras varian de estacional
(mayo-diciembre) en la localidad de Barraca de Marica (Van Sluys et al., 2010) a un
ciclo continuo en la poblacion de Guriri (Teixeira & Giovanelli, 1999).

Las hembras de K. viridistriga, en cambio, con un ciclo reproductivo de otofio,
mostraron dos picos vitelogénicos, uno al inicio del otofio (marzo) y otro a mediados del
otofio (mayo). El perfil bimodal del crecimiento folicular junto con los eventos
reproductivos observados simultaneamente, como los foliculos vitelogénicos y huevos
oviductales o cuerpos llteos indican la produccién de al menos dos puestas por estacion

reproductiva (multiples posturas) en K. viridistriga. Si bien a comienzos de la
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temporada de actividad (enero) una hembra adulta fue capturada con foliculos no
vitelogénicos, a mediados del verano (febrero) se registraron hembras con foliculos
vitelogénicos grandes pre-ovulatorios (didmetro folicular mayor = 8,0 mm), huevos
oviductales y/o cuerpos luteos, indicando que la vitelogénesis podria iniciarse a
principios del verano. No obstante, en algunos teiidos como Cnemidophorus sexlineatus
(Etheridge et al., 1986), Teius oculatus (Blanco & Acosta, 1998), y Teius teyou (Cruz et
al., 1999) las hembras comienzan el ciclo vitelogénico antes de finalizar la brumacion.
Dado que la actividad metabdlica durante el periodo de brumacion se reduce al minimo
(Mayhew, 1965; Vitt & Caldwell, 2009), es de esperar que las hembras entren en
brumacion con foliculos vitelogénicos de tamafio mediano, y reanuden el ciclo
vitelogénico tan pronto empiezan la temporada de actividad. En este sentido, la hembra
capturada a finales del otofio (junio) con foliculos vitelogénicos medianos (diametro
folicular mayor = 4,4 mm) podria entrar en brumacion y reanudar la actividad
reproductiva en verano, o bien continuar dicha actividad hasta principios del invierno,
dado que dos ejemplares adultos fueron observados en actividad (desplazandose sobre
el terreno) a principios de julio. El periodo de brumacion asi como las bajas
temperaturas han demostrado ser necesarios en varios reptiles para completar la
vitelogénesis y el crecimiento ovarico inmediatamente después de la brumacion
(Lacerta vivipara, Gavaud, 1983; Thamnophis sirtalis parietalis, Whittier & Tokarz,
1992; Chrysemys picta, Duvall et al., 1982; entre otros).

El ciclo reproductivo de otofio observado en K. viridistriga parece ser, como
indican los resultados de esta tesis, una respuesta adaptativa a diferentes ambientes
(Guillette & Bearce, 1986), ya que se ha descripto en una variedad de especies de gran
altitud en latitudes tropicales y subtropicales de América central y del sur (Guillette &

Casas-Andreu, 1980; Méndez de la Cruz et al., 1998; Ramirez-Pinilla, 1991, 1995;
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Villagran-Santa Cruz et al., 2009; Ramirez-Bautista et al., 2014), y también en algunas
especies de lagartos que habitan a bajas altitudes (Mount, 1963; Ballinger, 1973;
Guillette & Bearce, 1986). Dado que la mayoria de las especies en las etapas iniciales
de su ontogenia se encuentran expuestos a un alto riesgo de mortalidad, es esperable que
el momento de los nacimientos o eclosién de las crias este bajo una fuerte seleccién
(Olsson & Shine, 1998). Entonces, es probable que el éxito de este patrén reproductivo
de otofio consista en la posibilidad de realizar el desarrollo embrionario durante el
invierno, para que los nacimientos tengan lugar en primavera, al comienzo de la
temporada de crecimiento. Esto permite a los neonatos crecer y almacenar energia antes
del proéximo invierno, aumentando su probabilidad de supervivencia (Goldberg, 1971;
Ramirez-Pinilla et al., 2009); incluso podrian alcanzar tallas adultas antes de la
brumacion, sumando un ciclo reproductivo mas en su ciclo de vida (Guillette & Bearce,
1986).

Las variables ambientales afectan no solo el desarrollo embrionario de las crias,
sino que también influyen en la oportunidad de alimentarse y, en consecuencia, de
crecer (Andrews et al., 2000; Bradshaw & Holzapfel, 2007; Du & Shine, 2008). Asi, en
lagartos oviparos, la tasa de crecimiento de los embriones es particularmente susceptible
a las temperaturas a las que son sometidos durante el tiempo de incubacion (Muth,
1980; Christian et al., 1986; Van Damme et al., 1992). En este sentido, el periodo de
incubacion en las diferentes poblaciones de T. torquatus varia de acuerdo con las
temperaturas ambientales. En Corrientes, las temperaturas medias y medias maximas en
los meses de verano son de hasta 5 °C mayores a las registradas en Brasilia, incluso las
temperaturas maximas absolutas pueden superar los 40 °C. Esto conlleva a que la
incubacion dure alrededor de tres meses en Corrientes, mientras que en Alegrete se

puede extender a cuatro meses (Arruda, 2009), y en Brasilia a cinco meses
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(Wiederhecker et al., 2002). El efecto de la temperatura sobre el periodo de incubacion
también se ha descripto en otras especies, como Podarcis muralis (Laurenti 1768), en la
que los huevos incubados a 24 °C eclosionaron cinco semanas mas tarde que aquellos
incubados a 32 y 35 °C (Van Damme et al., 1992). En T. torquatus de Corrientes, los
individuos con tallas menores a 40 mm de LHC fueron observados desde inicios del
verano (enero) hasta inicios del invierno (julio; Tabla 4). Estos datos indican que el
periodo de eclosién de los neonatos en T. torquatus de Corrientes es el mas prolongado
entre las poblaciones estudiadas de esta especie. En general, el periodo de eclosién en
los tropiddridos se produce durante el verano y el otofio, excepto en la poblacion de T.
torquatus de Barra de Marica en la cual los nacimientos se registran en los meses de
primavera-verano (octubre-marzo; Van Sluys et al., 2010; Tabla 4). En T. torquatus del
Chaco humedo las eclosiones de las puestas de las hembras adultas segregadas mas
jovenes ocurren en el invierno, cuando las temperaturas y las lluvias son méas bajas y
existe una menor disponibilidad de artrépodos (Pocco et al., 2010; Montero et al.,
2011). Sin embargo, la menor disponibilidad de alimento durante este periodo podria
estar compensada por un bajo riesgo de depredacion, lo que podria permitir a los
lagartos una mayor libertad para alimentarse.

En Kentropyx también se observo una variacion en el momento de eclosion y el
periodo de incubacion de acuerdo al ambiente (Tabla 5). En K. viridistriga de
Corrientes los nacimientos ocurren entre noviembre y diciembre, tras un periodo
prolongado de incubacion de siete a nueve meses. De manera similar, Kentropyx
lagartija en la selva de las Yungas en Tucuman, los nacimiento se producen en la
misma fecha, estimandose un periodo de incubacion extenso de siete meses (Tulli &
Scrochi, 2005). Periodos de incubacién de dos o tres meses para K. calacarata se ha

documentado en regiones de la Floresta Atlantica y Amazonas del Brasil (Vitt, 1991b;
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Filadelfo et al., 2013). Aparentemente, los periodos de incubacion mas extensos para el
género Kentropyx se encuentran en estas latitudes, probablemente debido a que en
invierno se registran temperaturas mas bajas que en latitudes méas boreales en Brasil.

Entre las especies viviparas estudiadas aqui, también presentaron notorias
diferencias en sus ciclos reproductivos femeninos. Asi, las hembras de O. intermedius
del Chaco humedo mostraron un ciclo reproductivo extenso de 10 meses, que se inicia a
mediados del otoiio (mayo) y finaliza en el verano (enero-febrero). En el ciclo
reproductivo parcial de otofio, como el que manifiesta O. intermedius, se ha descripto
que la vitelogénesis comienza en el otofio y termina en la primavera, cuando se produce
el cortejo y la copula (Ramirez-Pinilla, 1992), y que los nacimientos ocurren al inicio
del verano, cuando los neonatos tienen mayor disponibilidad de recursos (Vega &
Bellagamba, 2005). Entre las hembras de O. intermedius, al igual que en O. fragilis
(Pizzatto, 2005) y O. cf. striatus (Montechiaro et al., 2011), también se observo
asincronia reproductiva intrasexual en los tiempos de ovulacion, vitelogénesis y
desarrollo embrionario. Guillette y Sullivan (1985) sefialaron que este fenomeno de
asincronia intrasexual es raro de encontrar en especies de clima templado, pero que es
habitual en climas tropicales y subtropicales (Fitch, 1982).

Las especies de lagartos que presentan un ciclo reproductivo parcial de otofio con
frecuencia muestran un modo reproductivo viviparo y habitan ambientes de altura
(Leyton et al., 1980; Ramirez-Pinilla, 1991, 1992). No obstante, también es posible
observar este patron reproductivo en especies oviparas de bajas altitudes (Vega &
Bellagamba, 2005).

Del mismo modo que en los ciclos reproductivos de otofio, en los ciclos parciales
de otofio, la posible ventaja de este tipo de actividad reproductiva radica en el momento

que se producen los nacimientos, a finales de la primavera y principios del verano
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coincidiendo con la estacion de lluvias cuando la disponibilidad de alimento y de
temperatura es maxima, aumentando las probabilidades de supervivencia de los
neonatos (Goldberg, 1971; Ramirez-Pinilla et al., 2009). También puede ser resultado
de la necesidad de temperaturas ambientales adecuadas para el normal desarrollo de los
embriones (Almeida-Santos & Salomé&o, 2002).

Ademas de la asincronia intrasexual registrada en O. intermedius, se observo
asincronia en la actividad gametogénica entre machos y hembras (intersexual). Este tipo
de asincronia intersexual en los ciclos ha sido bien documentado en una variedad de
escamados que habitan regiones de elevadas altitudes y/o latitudes, en el cual el
almacenamiento de esperma se vuelve obligatorio (Mouton et al., 2012), ya sea en el
tracto reproductivo de los machos (Sceloporus grammicus microlepidotus, Guillette &
Casas-Andreu, 1980; Thamnophis sirtalis parietalis, Crew et al., 1984; Niveoscincus
ocellatus, Jones et al., 1997; Phymaturus patagonicus, lIbarguengoytia, 2004; P.
antofagastensis, Boretto & Ibarguengoytia, 2006; P. punae, Boretto et al., 2007) o en el
de las hembras (Eumeces lynxe, Ramirez-Bautista et al., 1998; Scincella laterale, Sever
& Hopkins, 2004; Sceloporus mucronatus, Ortega-Leon et al., 2009). La prevalencia de
este patron reproductivo en escamados de climas frios se ha atribuido a las diferentes
necesidades de maduracion de las gonadas masculinas y femeninas, a los diferentes
requerimientos que tiene cada sexo para reproducirse, y a la necesidad de reproducirse
durante un corto periodo de actividad (Mouton et al., 2012). Este tipo de ciclo es
probable que presente una fuerte asociacion con ambientes de gran altitud y/o latitud,
donde la estacién de crecimiento y reproduccion es breve (Ramirez-Pinilla, 1992). Sin
embargo, dicho patrén reproductivo se ha observado en una diversidad de especies de
serpientes tropicales y subtropicales de Norteamérica (Micrurus fulvius tener, Quinn,

1979; M. fluvius, Jackson & Franz, 1981; Agkistrodon piscivorus, Johnson et al., 1982)
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y Sudamérica (Botrhops spp. Almeida-Santos & Salomdo, 2002; Micrurus corallinus,
Almeidas-Santos et al., 2006; Marques et al., 2013; Crotalus durissus, Barros et al.,
2012; Sybinomorphus mikanii, Rojas et al., 2013), donde las temperaturas de invierno
no son tan rigurosas como en regiones de clima templado-frio. Almeida-Santos y
Salomdo (2002) y Marques et al. (2013) han propuesto para Bothrops y Micrurus,
respectivamente, que la estrategia reproductiva de estos géneros puede ser explicada por
una retencion del patrén reproductivo ancestral, como producto de la evolucion de los
géneros en un clima diferente al actual.

Segin datos moleculares, el género Ophiodes se habria originado hace
aproximadamente 21-22 millones de afios, a comienzos del Mioceno (Wiens &
Slingluff, 2001). Las evidencias revelan que las condiciones climaticas y orogénicas
fueron bastante cambiantes en el limite Oligoceno-Mioceno (aproxidamente 23 Ma;
Gamble et al., 2008). Segin muestran las concentraciones de is6topos de oxigeno, a
comienzos del Mioceno se habria registrado un breve periodo de glaciaciones, luego del
cual el clima se hizo mas calido hasta mediados del Mioceno (17-15 Ma), cuando
comenz6 un descenso gradual de las temperaturas (Miller et al., 1991; Zachos et al.,
2001). En Sudamérica el enfriamiento y aridificacion producidos a mediados y finales
del Mioceno estuvo asociado a eventos climaticos globales, a sucesos orograficos
locales (levantamiento de los Andes) y a transgresiones marinas que cubrieron vastas
planicies de América del sur (Janis, 1993; Webb, 1995; Ortiz-Jaureguizar & Cladera,
2006; Rossetti et al., 2013); acontecimientos que propiciaron la expansion de ambientes
abiertos (pastizales, praderas y savanas) a expensa de los bosques (Retallack, 2001,
Strémberg, 2011).

En este escenario relativamente mas fresco y seco que habria imperado en el

pasado, también pudo haberse desarrollado el modo reproductivo viviparo observado en
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las especies del género Ophiodes. El origen y la evolucién de la viviparidad en
escamados también ha sido asociado a ambientes de climas frios de altas latitudes o
altitudes, desarrollandose gradualmente a partir de un ancestro oviparo, por aumento
progresivo del periodo de retencion del huevo, reduccion de la cascara, y ulterior
desarrollo de algun tipo de placenta primitiva para el intercambio de agua y gases
(Tinkle & Gibbons, 1977; Blackburn, 1982, 2005, 2015; Shine, 1985; Guillette, 1993).
Adicionalmente, algunos estudios han revelado cierta correlacion entre el modo
reproductivo y los patrones reproductivos. Asi, Guillette y Méndez de la Cruz (1993)
han observado que los ciclos reproductivos de otofio pueden ser una consecuencia
directa del modo reproductivo viviparo registrado en especies de lagartos del género
Sceloporus. Ademas, la asincronia de los ciclos entre machos y hembras de las especies
de este género mostraron un fuerte componente altitudinal (Guillette & Méndez de la
Cruz, 1993; Méndez de la Cruz et al., 1998), por lo que los ciclos sincrénicos descriptos
para este grupo serian una consecuencia de la posterior colonizacion de ambientes mas
aridos y de menor altitud (Méndez de la Cruz et al., 1998).

Los ciclos y parametros reproductivos femeninos de las especies del género
Ophiodes muestran variaciones en la talla minima a la madurez sexual, en la extension e
inicio del ciclo vitelogénico, ovulacion, desarrollo embrionario y momento de los
nacimientos (Tabla 6). Asi, en O. fragilis la ovulacién, fecundacién y el desarrollo
embrionario se producen en otofio (marzo a junio), en tanto que los nacimientos ocurren
durante la primavera (agosto a noviembre), tras una gestacion de al menos 5 meses. En
O. cf. striatus, en cambio, el desarrollo embrionario comienza a principios de invierno
(julio) y los nacimientos se producen luego de 5 meses de gestacion, a fines de la
primavera y comienzos del verano (diciembre). No obstante, Barbosa et al. (1991)

estimaron en condiciones de laboratorio un periodo de gestacion de al menos 100 dias
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en O. striatus para una poblacion de Rio de Janeiro, Brasil. En tanto que en O.
intermedius del Chaco himedo, la ovulacion ocurriria a principios de la primavera
(septiembre), seguida de la fecundacion y el comienzo del desarrollo embrionario. Los
nacimientos ocurririan al final de la primavera y el verano (diciembre y febrero), tras un
periodo de gestacion de 3 a 4 meses. Asi, conforme aumenta la latitud, el momento de
los nacimientos en las especies de Ophiodes se trasladan desde principios de la
primavera a comienzos o incluso mediados del verano (Tabla 6), probablemente por
diferencias latitudinales en la temperatura y el régimen de lluvias (Montechiaro et al.,
2011).

Las hembras de O. intermedius del Chaco humedo ovularon ovocitos tipicamente
macrolecitos, y en oviducto los embriones se observaron rodeados por una delgada
membrana traslisica en forma de saco, sin el deposito calcareo propio de las especies
oviparas, ni la formacion de una estructura de conexion evidente con la hembra a lo
largo del desarrollo embrionario, por lo que es probable que la nutricion de los
embriones provenga fundamentalmente del vitelo del huevo. Esta descripcion
concuerda con las realizadas para otras especies del género (Pizzatto, 2005; Barros &
Teixeira, 2007). Sin embargo, resta por estudiar la relacion materno-fetal de manera
maés detallada a nivel morfo-histologico, dado que en muchas especies, principalmente
lecitotroficas, existe un intercambio de sustancias organicas e inorganicas, en la que los
embriones reciben nutrientes de la madre durante la gestacion, ademas de la proveniente
del vitelo (Stewart & Castillo, 1984; Stewart & Thompson, 1993, 2000; Crocco et al.,
2008).

Si bien los comportamientos reproductivos de cortejo y copula no han sido
registrados en campo en O. intermedius, los apareamientos probablemente se producen

durante los meses de actividad vitelogénica (mayo-noviembre), cuando la actividad
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gonadal de los machos es baja. Esta idea es soportada por la presencia de mordeduras en
forma de “V”, marcas producidas tipicamente durante la cépula (Anderson & Vitt,
1990), registradas a nivel de la cabeza en hembras de O. intermedius capturadas en
mayo, julio y octubre. De confirmarse esto, se esperaria encontrar también
almacenamiento de esperma en hembras, dado que, como se desprende de nuestros
datos, la ovulacion no se registraria antes de septiembre.

Se ha argumentado que el almacenamiento de esperma en las hembras podria
promover la competencia espermatica, dado que la cépula y la ovulacion no estan
asociadas, por lo que las hembras podrian beneficiarse al ser inseminadas por varios
machos (Birkhead & Mgller, 1993; Adams et al., 2005; Barros et al., 2012). El
almacenamiento de esperma en los machos podria indicar un prolongado periodo de
apareamiento, o una condicion obligatoria cuando el tiempo O6ptimo para la
espermatogénesis y ovogenesis ocurre en momentos diferentes (Garstka et al., 1982;
Mitchell & Zug, 1984; Birkhead & Mgller, 1993; Almeida-Santos et al., 2006).

Las hembras de M. dorsivittata de Corrientes exhibieron un ciclo reproductivo
estacional, anual y asociado con el ciclo sexual de los machos. Al igual que en O.
intemedius, las hembras de M. dorsivittata presentaron un extenso ciclo reproductivo,
aunque con un periodo mas prolongado de gestacion de 11 meses. Asi, embriones con
estadio de desarrollo temprano fueron registrados a mediados del verano (febrero), y
estadios avanzados de desarrollo embrionario a finales de la primavera (diciembre),
luego de 10 a 11 meses de gestacion. El tiempo de gestacion estimado para M.
dorsivittata de Corrientes se encuentra dentro del rango documentado para otras
especies del género Mabuya (9-12 meses; Vitt & Blackburn, 1983, 1991; Vrcibradic &
Rocha, 1998; Rocha & Vrcibradic, 1999; Ramirez-Pinilla et al., 2002; Ribeiro et al.,

2014). Las copulas en esta especie, segun indican los resultados de esta tesis, podrian
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ocurrir a comienzos del verano (diciembre-enero), luego de finalizar el periodo de
gestacion y cuando los machos muestran un méaximo de actividad espermatogénica, de
tal manera que las hembras estdn listas para copular e iniciar un nuevo ciclo
reproductivo inmediatamente después de producirse los nacimientos.

A diferencia de O. intermedius, el didmetro de los ovocitos al momento de la
ovulacién en M. dorsivittata de Corrientes, como en todo el clado Mabuya (Ramirez-
Pinilla, 2014), fueron de pequefio tamafio (didmetro mayor = 1,3 mm), lo cual indica
que se trata de ovocitos microlecitos. ElI tamafio pequefio de los ovocitos seria una
consecuencia de la disminucion de la vitelogénenesis en favor de la matrotrofia
placentaria que tiene este grupo (Ramirez-Pinilla, 2010, 2014).

Las especies del género Mabuya Fitzinger, 1826 se caracterizan por una
viviparidad placentotréfica altamente desarrollada (Vitt & Blackburn, 1983, 1991; Jerez
& Ramirez-Pinilla, 2001, 2003; Blackburn & Vitt, 1992, 2002; Leal & Ramirez-Pinilla,
2008). Este rasgo reproductivo es considerado por Mausfeld et al. (2002) como una de
las sinapomorfias del género presente en las especies que se distribuyen en América,
salvo M. atlantica (sinonimizado al género Trachylepis) endémico del archipiélago de
Fernando de Noronha (Brasil), que perteneceria a un proceso de dispersion diferente
proveniente del sudoeste de Africa (Mausfeld et al., 2002; Bauer, 2003; Carranza, 2003;
Miralles et al., 2009).

Ademas del modo reproductivo, las especies de este género Mabuya presentan
otras caracteristicas reproductivas que son conservativas para el taxén, como la madurez
sexual temprana, ovulacion de pequefios ovocitos (microlecitos), periodo de gestacidn
extenso, tamafo de la camada positivamente relacionada con la talla de la hembra,
actividad reproductiva anual, uso de las reservas energéticas durante la gestacion y

dimorfismo sexual con hembras de mayor tamafio corporal que los machos (Ramirez-
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Pinilla et al., 2002; Hernandez-Franyutti et al., 2005; Vrcibradic & Rocha, 2011;
Ribeiro et al., 2014). En este sentido, M. dorsivittata de Corrientes exhibio

caracteristicas reproductivas similares a las del resto del linaje.

Efectos del clima en los ciclos reproductivos

Los distintos eventos reproductivos que se han mencionado previamente (e.g.,
gametogénesis, copula, gestacion, postura, nacimientos o eclosion) estan normalmente
asociadados a factores ambientales, como la temperatura, el fotoperiodo y/o las lluvias
(Guillette & Sullivan, 1985; Ibargliengoytia, 2008).

Las especies estudiadas en la presente tesis habitan en un ambiente subtropical en
el cual, si bien no existe una estacion seca, en los meses de invierno el registro historico
indica una marcada disminucion en las precipitaciones. La temperatura y el fotoperiodo,
en tanto, presentan un régimen estacional, registrdndose una clara variacién a lo largo
del afio. Es posible que los diferentes eventos de los ciclos reproductivos estén
sincronizados con los cambios estacionales del ambiente configurando un ciclo anual
caracteristico, en la medida que los factores climaticos sean predecibles. Sin embargo,
los parametros testiculares en T. torquatus (Corrientes) no mostraron relacion con las
variables climaticas, mientras que el crecimiento folicular estuvo asociado con las
variaciones mensuales del fotoperiodo y las lluvias durante la segunda mitad del afio.
En los ambientes tropicales, se ha sefialado que las lluvias son el principal factor que
regula el momento de la actividad reproductiva en lagartos hembras (Wilhoft, 1963;
Sherbrooke, 1975; Barbault, 1976; Magnusson, 1987; Patterson, 1991; Rocha, 1992;
Clerke & Alford, 1993). Mientras que el fotoperiodo es considerado un factor mas

importante para poblaciones de lagartos de regiones subtropicales y templadas (Gorman
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& Licht, 1974), probablemente porque es una sefial de tendencia estacional estable, que
no esta sujeta a variaciones a corto plazo. Incluso, como sugieren Wiederhecker et al.
(2002), seria una condicion ventajosa tener la capacidad de detectar alguna sefial
ambiental, como la longitud de los dias, que permita pronosticar la llegada de la
estacion humeda. Entre los tropidaridos existe una tendencia a desarrollar la
reproducciéon durante la temporada de las lluvias (Van Sluys et al., 2010), con
excepcion de las poblaciones brasilefias de T. semitaeniatus en Pernambuco (Caatinga),
y T. torquatus en Barra de Maricd (Floresta Atlantica), que se reproducen
fundamentalmente durante la estacion seca del afio. Esta relacion con el régimen de las
lluvias se ha asociado, por un lado, a la abundancia de artrépodos (Rocha, 1992, 1996)
que se incrementa cuando las precipitaciones son mayores (Janzend & Schoener, 1968,
Buskirk & Buskirk, 1976, Wolda, 1978, Pinheiro et al., 2002), y por otro lado, a que
proporcionaria niveles adecuados de humedad para la incubacion y el desarrollo de los
huevos (Brown & Shine, 2006).

La disminucion de la temperatura y el fotoperiodo es probable que ejerza un
control en el inicio del periodo de brumacién en K. viridistriga, al igual que en otros
teiidos (Milsom et al., 2008), limitando su actividad y sus funciones reproductivas. A
pesar que en los machos de K. viridistriga se observo espermatogénesis a lo largo de la
temporada de actividad, se registraron cambios en el tamafio testicular, probablemente
asociados con la funcion hormonal y no con diferencias en el estadio espermatogénico,
sugiriendo un pico en la produccion de testosterona al final del verano, cuando tiene
lugar la cépula, disminuyendo posteriomente la actividad hormonal junto con la
temperatura y el fotoperiodo.

Kentropyx viridistriga en la distribucion mas austral de la especie, en el Chaco

himedo de Corrientes, responde a un entorno de clima mas fresco, con una marcada
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caida de las precipitaciones, temperaturas y fotoperiodo en el invierno, reduciendo su
temporada de actividad. Este lagarto tropical parece haber ajustado su ciclo
reproductivo para realizar la vitelogénesis durante la temporada de Iluvias, y producir la
primera ovipostura cuando la temperatura y el fotoperiodo todavia registran valores
altos, en el ambiente subtropical de Corrientes. Aunque el segundo pico vitelogénico
ocurre cuando la temperatura, el fotoperiodo y las lluvias decrecen, la disponibilidad de
alimento parece ser suficiente para soportar este proceso energético.

Otros teiidos neotropicales también muestran ciclos reproductivos femeninos
estacionales, y la época de reproduccién generalmente ocurre en primavera-verano en
las zonas subtropicales y templadas, siguiendo los regimenes de temperatura (e.g., Teius
oculatus, Blanco & Acosta, 1998; Cappellari et al., 2011; Teius teyou, Cruz et al., 1999;
Tupinambis merianae, Noriega et al., 2002; Manes et al., 2007; Tupinambis rufescens,
Fitzgerald et al., 1993; Cnemidophorus ocellifer, Cruz, 1996; Cnemidophorus
lacertoides, Balestrin et al., 2010). En cambio, en &reas tropicales, con un régimen
estacional de lluvias, la reproduccidn esta vinculada a las precipitaciones y los lagartos
que alli habitan se reproducen durante la estacion humeda (e.g., Ameiva ameiva,
Magnusson, 1987; Colli, 1991; Cnemidophorus lemniscatus, Magnusson, 1987
Cnemidophorus lineatissimus, Ramirez-Bautista et al., 2000). El género Kentropyx ha
mostrado una variedad de ciclos reproductivos estrechamente relacionados con los
diferentes ambientes tropicales o subtropicales en los que habita, desde Surinam hasta el
norte de Argentina. Las especies del grupo calcarata (K. calcarata, K. pelviceps, K.
altamazonica) presentan actividad reproductiva durante todo el afio y multiples posturas
(Hoogmoed, 1973; Dixon & Soini, 1986; Tabla 5), mientras que las especies del grupo

paulensis exhiben un patron reproductivo estacional, pero con una temporada de
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actividad mas larga que en Corrientes (e.g., K. paulensis, Anjos et al., 2002; 22°12'30"S,
47°54'45"W).

Si bien los machos y las hembras suelen responder a las mismas sefiales
ambientales en las especies con ciclos sincrénicos, en las especies con ciclos
asincrénicos como O. intermedius existen dos posibilidades, o bien que las sefales
ambientales que descencadenan la actividad gonadal en los sexos son distintas, o bien
que los machos y las hembras responden de manera diferente a las mismas sefiales
ambientales (Guillette & Méndez de la Cruz, 1993; Flemming, 1993). De acuerdo con
los resultados hallados en esta tesis, aunque no se pudieron realizar analisis estadisticos,
es probable que en O. intermedius la espermatogénesis esté asociada a la temperatura
y/o fotoperiodo, como en otras especies de escamados (Licht, 1971, 1973; Marion,
1982; Wiederhecker et al., 2002), en tanto que las hembras ajustarian el desarrollo
embrionario y los nacimientos a los aumentos de la temperatura (primavera) y
abundancia de precipitaciones (Magnusson, 1987; Rocha, 1992; Ramirez-Pinilla et al.,
2009).

Por ultimo, el ciclo testicular de M. dorsivittata de Corrientes parece responder
positivamente a las variaciones del fotoperiodo, mientras que el ciclo reproductivo
femenino esta ligado a las temperaturas, el fotoperiodo y las precipitaciones. Sin
embargo, Rocha y Vrcibradic (1999) mencionan que los ciclos masculinos de las
especies de Mabuya neotropicales estdn mas fuertemente asociados a los ciclos
femeninos que a sefiales ambientales externas, dado que el pico espermatogénico
siempre coincide con los periodos de paricién y ovulacion, tal como sucede en M.
dorsivittata de Corrientes. Asimismo, los ciclos femeninos de las especies de este
género podrian estar sujetos fundamentalmente al régimen de las lluvias, dado que es

posible observar cierta tendencia de producirse los nacimientos durante el periodo de
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transicion entre la estacion seca y la humeda (ver Vrcibradic & Rocha, 2011),
coincidiendo posiblemente con la época de mayor disponibilidad de presas, aumentado
asi las probabilidades de supervivencia de los neonatos (Vitt & Blackburn, 1991;
Vrcibradic & Rocha, 1998; Ramirez-Pinilla et al., 2009). Particularmente en M.
dorsivittata en el Chaco himedo, los nacimientos se producirian entre finales de la
primavera e inicios del verano (diciembre y enero; Tabla 7), en tanto que en la
poblacion del Espinal en Cérdoba los nacimientos ocurren durante el verano (enero y
febrero; Aun et al., 2011) cuando las temperaturas y las precipitaciones en estos
ambientes presentan valores altos. El analisis comparativo de los datos revela que, en
términos generales, existe un desplazamiento en el momento de los nacimientos en las
especies de Mabuya conforme aumenta la latitud, desplazdndose desde principios de la
primavera a principios del verano, probablemente como resultado de adaptaciones
termofisiologicas (Aun et al., 2011). Asi, en las poblaciones tropicales de Mabuya, la
disponibilidad de alimento para los neonatos podria determinar el periodo de
nacimientos (Vitt & Blackburn, 1983), en tanto que en las poblaciones mas australes, la
temperatura ambiente podria jugar un rol mas preponderante (Aun et al., 2011).

Con base a lo antes mencionado, podemos advertir que los ciclos reproductivos de
las especies aqui estudiadas responden a alguna sefial ambiental, como la temperatura,
el fotoperiodo o las precipitaciones, 0 una combinacion de estos factores. Incluso, los
datos de esta tesis sugieren que un mismo factor ambiental puede afectar de manera
diferente sobre distintos eventos de los ciclos reproductivos. Asi, por ejemplo, las
precipitaciones pueden actuar de manera directa (e.g., el inicio de la gametogénesis) o

indirecta (e.g., a través de su efectos sobre los recursos) sobre la biologia reproductiva.
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Tamaiio de la camada e inversion reproductiva

En el tamafio 6ptimo de la camada también estdn involucrados tanto factores
bidticos como abidticos, y en consecuencia, es posible encontrar diferencias en el
potencial reproductivo entre las especies o entre las poblaciones de una misma especie,
debido a que el conjunto de fuerzas selectivas a las que son sometidas las poblaciones
puede variar a lo largo de su distribucion (Fitch, 1985).

En Tropidurus torquatus a pesar de presentar una amplia distribucion, el tamafio
de la puesta en el Chaco hiumedo en Corrientes, es similar a las puestas registradas en el
Cerrado y la Pampa de Brasil (Wiederhecker et al., 2002; Arruda, 2009), aunque en la
Floresta Atlantica, el tamafio de la puesta es considerablemente menor, consistiendo
solamente en dos huevos (Tabla 4). Asimismo, en el Chaco himedo, el Cerrado y la
Pampa, el tamafio de la puesta se correlaciona con el LHC materna (Wiederhecker et
al., 2002; Arruda, 2009), una caracteristica comun entre los tropiduridos (e.g., T.
itambere, Van Sluys, 1993; T. etheridgei, Cruz, 1997; T. spinulosus, Cruz et al., 1997,
T. montanus, Van Sluys et al., 2002). En las poblaciones de Tropidurus, la seleccion
favorece a las hembras méas grandes, de esta manera las hembras aumentan su éxito
reproductivo incrementando el tamafio de la nidada. En T. torquatus de Corrientes, a
pesar de que la relacion entre el nimero de huevos y el tamafio de la hembra es
significativa, no se hallaron evidencias de compensacion entre el tamafio de la puesta y
el tamafio del huevo, tal como predice la teoria clasica (Smith & Fretwell, 1974). Esta
teoria predice que las hembras pueden producir un gran nimero de pequefio huevos o
unos pocos huevos de gran tamafo. Pruebas experimentales han verificado esta
compensacion entre el tamafio del huevo y el tamafio de la nidada (Sinervo & Licht,
1991; Williams, 2001). Sin embargo, esta relacion puede verse afectada por el tamafio

materno (Ford & Seigel, 1989, 2006), la variacion en la adquisicion de recursos por las
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hembras (Uller & Olsson, 2005) y el nimero de puestas que pueden depositar por afio
(multiples puestas; Wang et al., 2011). El efecto de la frecuencia de las puestas puede
explicar la ausencia de esta relacion en T. torquatus en el Chaco humedo, debido a que
las hembras pueden depositar al menos dos nidadas por estacion reproductiva. No
obstante, una estrategia diferente se observa en la Floresta Atlantica para esta especie,
dado que presenta un tamafio de puesta relativamente constante y bajo, lo que
probablemente sea compensado por un tamafio del huevo més grande (Kiefer et al.,
2008; Van Sluys et al., 2010).

El peso relativo de la puesta (PRP) promedio de T. torquatus de Corrientes fue
similar al PRP documentado para diferentes especies de lagartos (PRP = 0.255 + 0.014,
media + EE, Meiri et al., 2012; PRPt. torquaus = 0.22 + 0.04, media + DE, presente
estudio). Sin embargo, los valores de PRP y tamafio del huevo de T. torquatus
(Corrientes) fueron los mas altos reportados para la especie (Tabla 4), sugiriendo una
particular presion selectiva sobre las hembras de esta poblacion. Vitt & Price (1982)
propusieron que el PRP puede variar entre las poblaciones de una misma especie como
resultado de la diferencia en la disponibilidad de alimento o la variacion geogréafica en
la tactica de escape. Tropidurus torquatus es un predador “al acecho” que confia en su
apariencia criptica para evitar a los predadores (Vitt, 1981). Por lo tanto, las diferencias
interpoblacionales del PRP pueden deberse a sutiles variaciones en el modo de escape,
en relacion con diferencias en la presion de depredacion segun el area geografica, o en
la estructura del habitat o en la disponibilidad de refugio y alimento. Estas diferencias
permiten a la poblacién de hembras de Corrientes invertir mas energia en la
reproduccion, pese a que esto podria causar una reduccién en la velocidad y
performance de la carrera, y por lo tanto, aumentar el riesgo de depredacion (Shine,

1980; Niewiarowski & Dunham, 1998; Miles et al., 2000; Lind & Cresswell, 2005).
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En K. viridistriga del Chaco humedo el tamafio de la puesta y del huevo
registraron valores méas bajos que la poblacion del Pantanal de Brasil (Tabla 5). Sin
embargo, Werneck et al. (2009) no encontraron diferencias en el tamafio de la puesta ni
en el volumen del huevo entre los tres grupos de Kentropyx y/o hébitats (i.e., bosques y
sabana), aun cuando se tuvo en cuenta la filogenia en su analisis. Ademas, el peso
medio relativo de la puesta (PRP) de K. viridistriga de Corrientes fue similar al PRP
documentado para otros lagartos teiidos (PRP = 0,148 £ 0,006 (EE), Vitt & Price, 1982;
PRPxk. viridistriga = 0,16 + 0,02, presente estudio). Aunque esto puede ser indicativo de un
fuerte componenete filogenético en Kentropyx para estos parametros reproductivos
(Werneck et al., 2009), a nivel poblacional o de especie, las condiciones ambientales
locales pueden ejercen influencia sobre ellos, dado que fue posible encontrar diferencias
en el tamafio de la puesta y en el volumen de los huevos entre las poblaciones de K.
viridistriga (Tabla 5). Asimismo, comparando las especies de los tres grupos de
Kentropyx, observamos una tendencia en el grupo paulensis caracterizado por un
tamafio de la puesta, del huevo y de la hembra a la madurez sexual mas pequefios que
en los grupos striata y calcarata (Tabla 5). En base a datos moleculares y morfologicos,
Werneck et al. (2009) determinaron que K. striata ocupa una posicion basal con
respecto a todas las demas especies (grupo calcarata y paulensis), y por lo tanto esos
parametros reproductivos en el grupo paulensis pueden ser considerados una condicion
derivada.

Entre las especies viviparas, el tamafio de la camada registrado en O. intermedius
fue relativamente grande, una caracteristica que comparte con otros miembros de éste
género (Tabla 6). Aungue normalmente en lagartos el tamafio de la camada depende del
tamafio de la hembra (LHC), (Winck & Rocha, 2012), en O. intermedius (presente

estudio) y O. fragilis (Pizzatto, 2005) no se observo dicha relacion, en contraste con O.
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striatus (Barros & Teixeira, 2007) y O. cf. striatus (Montechiaro et al., 2011). Pizzatto
(2005) explica que la ausencia de esta relacion puede ser resultado de un fendmeno de
compensaciéon entre el éxito reproductivo presente y futuro, especialmente si las
hembras tienen una alta probabilidad de sobrevivir hasta la proxima temporada
reproductiva (Shine, 1988). No obstante, otros factores pueden interferir en la relacion
entre el tamafio de la camada y el tamafio corporal materno, dado que la condicién
nutricional de la hembra y los niveles de lipidos almacenados también pueden influir
sobre el tamafio de las crias o de la camada en escamados (Doughty & Shine, 1998;
Bonnet et al., 2001).

Mabuya dorsivittata mostré una variacion latitudinal y/o altitudinal en el tamafio
de la camada, siendo la poblacién méas austral, la del Espinal de Cérdoba, la de mayor
fecundidad media (32°22°S; 62°53°W; altitud 250 msnm; Aun et al. 2011; Tabla 7), en
tanto que en las poblaciones de mas bajas latitudes, al sudeste de Brasil, mostraron los
valores mas bajos (22°23°S, 44°40°W; altitud 2460 msnm; Vrcibradic et al., 2004;
22°50°S, 46°40°W y 25°06’S, 50°10°W; altitud 650-979 msnm; Vrcibradic & Rocha,
2011), mientras que en el Chaco humedo se observé un valor intermedio (27°33°22°°S,
58°40°33’W; altitud 56 msnm; presente estudio). ES decir, que las poblaciones a
menores latitudes y mayores altitudes presentaron en promedio tamafios de camada mas
pequefios que las poblaciones de mayores latitudes y de bajas altitudes. Estas
diferencias en el tamafio de la camada podrian explicarse por las tallas corporales
méaximas que alcanzan las hembras en las diferentes poblaciones de M. dorsivittata. En
la poblacién del Espinal de Cérdoba (Aun et al., 2011), las hembras alcanzan la mayor
longitud hocico-cloaca para la especie, en tanto que en los “Campos de altitud” al sur de
Brasil (Vrcibradic et al., 2004), la talla maxima registrada es la mas baja (Tabla 7). De

acuerdo con el trabajo de Vrcibradic & Rocha (2011), las caracteristica de tamafio
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corporal y de camada que presentan las poblaciones més australes de M. dorsivittata
(Espinal y Chaco himedo) las ubican dentro del grupo de las Mabuya de tamafio
corporal pequefio con camada grande.

Cuando realizamos un analisis comparativo de los aspectos reproductivos
estudiados en las especies oviparas y viviparas de la presente tesis, las diferencias se
hacen muy notorias, por ejemplo, en los tiempos de vitelogénesis y gestacion. Pero, mas
alld de las diferencias relacionadas con el periodo de gestacion y/o los costos
energéticos asociados al mantenimiento de la prefiez (Robert & Thompson, 2000),
existen otras que tienen que ver con las restricciones que impone el modo reproductivo,
por ejemplo, sobre el potencial reproductivo. De esta manera, en las especies oviparas
se encontrd6 multiples oviposturas por estacion reproductiva. En contraste con las
especies viviparas que presentaron una sola camada por afio, producto de limitantes
fisioldgicas, ya que la vitelogénesis y la gestacion son eventos mutuamente excluyentes
en el ciclo reproductivo (Callard et al., 1992). No obstante, al contrario de lo esperado,
debido al costo que significa la gravidez para las hembras —ya sea para su supervivencia
0 su reproduccion futura— (ver Shine, 1980), el tamafio de la camada de O. intermedius
(media = 6,4) y M. dorsivittata (media = 5,3) fue similar al de T. torquatus (media =
6,3), siendo el tamafo de la puesta de K. viridistriga (media = 3,2) el mas bajo
registrado entre estas especies. Estudios llevados a cabo por Tinkle et al. (1970) y
Dunham et al. (1988) revelan que las especies oviparas con una Gnica ovipostura por
estacion reproductiva presentan tamarios de camada mayores que las especies viviparas.
Por el contrario, cuando las especies oviparas producen mdaltiples oviposturas, el tamafio
de su camada es méas bajo que el de las especies viviparas que producen una sola

camada. En este sentido, los resultados de esta tesis concuerdan parcialmente con el de
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aquellos estudios, ya que a pesar de que las dos especies oviparas producen varias

nidadas por estacion reproductiva, solo K. viridistriga cumpli6é con aquella premisa.

Ciclos de los cuerpos grasos

Un factor que juega un rol fundamental en la reproduccién es la acumulacién de
reservas energéticas (Derickson, 1976; Jonsson, 1997; Bonnet et al., 1998). La
magnitud y duracion del almacenamiento, y la asignacién de las reservas energéticas
son importantes eventos o incluso criticos para el éxito reproductivo en reptiles
escamados (Bonnet et al., 1998; Warne et al., 2012). En este sentido se ha demostrado
que la remocion de los cuerpos grasos puede retrasar o inhibir el desarrollo folicular
(Hahn & Tinkle, 1965), y/o que un incremento en la acumulacion de lipidos puede
significar un aumento del tamafio de la camada (Doughty & Shine, 1998).

Tanto los machos como las hembras de T. torquatus de Corrientes mostraron un
patrdn ciclico en la acumulacion de lipidos. Los valores més altos se registraron desde
otofio a principios de invierno, cuando es de esperar una abundancia de artropodos méas
baja, como consecuencia de la reduccion de las temperaturas y las lluvias. Aunque esta
condicion ambiental puede resultar en un decrecimiento en la disponibilidad de
artropodos, es evidente que esta posible disminucion no seria un factor limitante para la
acumulacion de lipidos. Los ciclos de los cuerpos grasos de machos y hembras de T.
torquatus mostraron que la acumulacién de lipidos alcanza su valor maximo cuando los
parametros testiculares y el tamafio folicular alcanzan su minima expresion. Los machos
de T. torquatus acumulan rapidamente lipidos a mediados del verano (febrero),
manteniéndose sus valores relativamente altos hasta el invierno (julio), mientras que las

hembras comienzan a almacenar lipidos a finales del verano (marzo), alcanzando su
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pico méximo a inicios del otofio (abril), fuera de la estacién de cria, y decrecen
marcadamente en invierno (julio), cuando comienza la vitelogénesis.

Otros estudios sobre tropiddridos que habitan ambientes altamente estacionales
registraron un patrén estacional en el ciclo de los cuerpos grasos, incrementandose el
almacenamiento de lipidos durante la estacion seca (e.g., T. torquatus, Wiederhecker et
al., 2002; T. montanus: Van Sluys et al., 2002; Eurolophosaurus nanuzae, Galdino et
al., 2003; T. semitaeniatus y T. hispidus, Ribeiro et al., 2012). Segun Colli et al. (1997),
la acumulacion de lipidos durante la estacion seca en predadores “al acecho”, como los
lagartos del género Tropidurus, deriva del incremento en la eficiencia de la produccion,
como consecuencia de los bajos costos de mantenimiento. Incluso, un estudio sobre
dieta en una poblacion de T. torquatus de Corrientes ha demostrado que la frecuencia de
ingesta aumenta durante los meses de otofio y primavera (Alvarez et al., 1985). Este
comportamiento bimodal en la actividad alimentaria coincide con el almacenamiento de
lipidos en los cuerpos grasos en otofio y con la actividad reproductiva en primavera.
Hahn & Tinkle (1965) demostraron experimentalmente que la acumulacion de lipidos
en los cuerpos grasos es importante para el inicio de la actividad reproductiva en Uta
stansburiana. Probablemente para T. torquatus de Corrientes ocurra algo similar. Sin
embargo, ni la disponibilidad de alimento ni la acumulacién de lipidos en los cuerpos
grasos parecen ser suficientes para explicar la causa de la estacionalidad reproductiva
observada en esta poblacion.

Igualmente en las especies viviparas la acumulacion de lipidos en los cuerpos
grasos mostro una relacion inversa con la actividad reproductiva. No obstante, Ophiodes
intermedius exhibié un patréon de uso de energia diferente entre los sexos. Asi, los
machos probablemente asignen mas recursos a la busqueda de hembras, cortejo y

copula durante el periodo de apareamiento que a la actividad espermatogénica
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(energéticamente menos costoso), en tanto que las hembras posiblemente utilicen las
reservas de lipidos para soportar la vitelogénesis y el desarrollo embrionario (Avery,
1970; Goldberg, 1972; Guillette & Casas-Andreu, 1981; Guillette & Bearce, 1986;
Ramirez-Bautista et al., 2009).

Mabuya dorsivittata del Chaco humedo, por su parte, manifesté un consumo de
los cuerpos grasos asociada a la actividad espermatogénica y el desarrollo embrionario,
indicando el costo energético elevado que conlleva la reproduccion en ambos sexos. Las
hembras acumulan lipidos en la fase temprana de gestacion, disminuyendo
marcadamente en las fases media y avanzada del desarrollo embrionario, de manera
similar a otras especies de Mabuya (Vitt & Blackburn, 1983; Ramirez-Pinilla et al.,
2002), sugiriendo que el almancenamiento de lipidos es responsable del mantenimiento
de la hembra durante la gestacion, y mas aun durante la fase media y final del
crecimiento de los embriones (Ramirez-Pinilla et al., 2002; presente estudio). En
cambio, durante la fase preovulatoria (crecimiento folicular) no seria necesaria una gran
movilizacion de lipidos para producir ovocitos microlecitos, lo que indica que la
acumulacion y el uso de lipidos en los cuerpos grasos en las especies de Mabuya esta
fuertemente asociado a la placentotrofia (Gémez & Ramirez-Pinilla, 2004).

A diferencia de las demas especies, K. viridistriga no revelo esta relacion entre el
uso de las reservas energéticas y la reproduccion. Se ha argumentado que cuando las
oportunidades para la alimentacion son las adecuadas, no se produce almacenamiento
en los cuerpos grasos y la actividad reproductiva puede ser satisfecha a través de la
ingesta de alimentos (Shanbhag & Prasad, 1992). Este parece ser el caso de los machos
y las hembras de K. viridistriga de Corrientes, en los cuales el peso de los cuerpos
grasos no se relaciona con el ciclo reproductivo ni con la brumacion de invierno. Los

cuerpos grasos se presentaron siempre de tamafios pequefios, probablemente como
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resultado de su modo activo de forrajeo, que permite a estos lagartos reponer la energia
empleada en la reproduccion mediante la ingesta continua de alimento (Ramirez-
Bautista et al., 2000). Otra posibilidad es que la acumulacion de lipidos se produzca en
otros sitios de depdsito como en el cuerpo, el higado o la cola, para soportar los

procesos metabolicos durante la brumacion (Derickson, 1976).

Dimorfismo sexual y proporcion operativa de sexos

Los atributos morfoldgicos, de coloracion y comportamiento pueden diferir entre
los sexos (Andersson, 1994). Este fendmeno, llamado dimorfismo sexual, se encuentra
ampliamente extendido entre los reptiles, registrandose incluso variaciones geograficas
entre diferentes poblaciones en una misma especie (Fitch, 1981). Diversas hipotesis
intentan explicar tales diferencias, por ejemplo, la seleccidn sexual, que predice que los
machos de mayor tamafio corporal y/o con estructuras con crecimiento alométrico
pueden aumentar su performance durante encuentros agresivos con otros machos
(seleccion intrasexual), o pueden ser usados por las hembras para evaluar la calidad de
su pareja (seleccion intersexual; Andersson, 1994; Anderson & Vitt, 1990). En cambio
cuando las hembras son de mayor talla, otra hipdtesis se ha propuesto, la seleccién por
fecundidad, que predice que un mayor tamafio corporal permitiria a las hembras
albergar un mayor nimero de crias o crias de mayor tamafio (Shine, 1988; Cox et al.,
2003; Cox et al., 2007). Finalmente la divergencia ecoldgica es otro agente selectivo
que puede explicar el dimorfismo sexual, en situaciones en la que los machos y las
hembras hacen uso diferencial de michohabitats y depredan sobre presas de tamafio
diferente (Schoener, 1967; Schoener & Gorman, 1968; Shine, 1989; Presst, 1994;

Herrel et al., 1999). Estas fuerzas no necesariamente son mutuamente excluyentes, de
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tal forma que los caracteres dimdrficos pueden evolucionar en respuesta a cualquiera de
estos factores o a través de una combinacion de fuerzas selectivas actuando en conjunto
o0 en forma secuencial (Shine, 1989).

Se ha sugerido que una forma de identificar la direccion y fuerza de la seleccion
sexual es la proporcion operativa de sexos (POS), la cual proporciona una idea de la
intensidad de la presion inter- e intrasexual a que estan sometidos los sexos (Emlen &
Oring, 1977), convirtiéndose en una herramienta clave para entender los niveles de
competencia por la pareja (Kvarnemo & Ahnesjd, 1996). En este sentido, en ciertas
especies viviparas con ciclos reproductivos femeninos prolongados, se ha argumentado
que la baja proporcion de hembras receptivas puede influir en los ciclos reproductivos
masculinos y en su dimorfismo sexual (Ibargiengoytia & Cussac, 1996, 1998, 1999).
Los resultados hallados en esta tesis coinciden con los esperados, ya que los machos de
las especies viviparas estudiadas presentan mayores tamafios de cabeza que las
hembras, probablemente, debido a una mayor presion de seleccion. Sin embargo, la
POS de la especie vivipara O. intermedius mostré una proporcién cercana a 1:1 (3:9).
Incluso, M. dorsivittata presentd una proporcion sesgada hacia las hembras, 1:2,7
(3:9). Teixeira et al. (2003) sugieren que el desvio hacia las hembras puede ocurrir
debido a que las hembras gravidas pueden pasar largos periodos asoledndose y/o estar
fisicamente sobrecargada por el peso extra que representan los embriones,
disminuyendo su velocidad de escape (Shine, 1980) y siendo mas facil su captura, y no
necesariamente representan la proporcion de sexos de la poblacion.

La POS registrada en T. torquatus de Corrientes fue consistente con el
dimorfismo sexual encontrado en esta especie. Los machos exhibieron no solo cabezas
mas grandes, sino tallas corporales mayores y colas mas largas que las hembras. Asi, la

seleccidn sexual puede actuar a favor de un incremento de estos atributos en los machos
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debido a una POS sesgada hacia los machos, como resultado de la asincronia entre las
hembras o de la parcial sincronia intersexual, produciendo una competencia intrasexual
por el apareamiento, tal como lo predice la hipdtesis de la POS (Emlen & Oring, 1977;
Kvarnemo & Ahnesjo, 1996). El tamafio corporal y de cabeza mayores en los machos
ha sido documentado en una variedad de tropiduridos (Vitt & Goldberg, 1983; Vitt,
1990a, 1993; Perez-Mellado, & De la Riva, 1993; Van Sluys, 1993; Vitt & Zani, 1996;
Cruz, 1997; Cruz et al., 1997; Vitt et al., 1997; Pinto et. al., 2005; Van Sluys et al.,
2002, 2010; Brandt & Navas, 2013), sugiriendo que estas diferencias pueden haberse
originado tempranamente en la evolucion de este grupo (Vitt et al., 1997). Los machos
de T. torquatus son poliginicos y territoriales (Pinto et al., 2005; Kohlsdorf et al., 2006)
por lo que el mayor tamafio corporal y de cabeza pueden ser explicados por seleccién
sexual, como caracteres ventajosos frente a encuentros agonisticos con otros machos
(Vitt & Cooper, 1985; Anderson & Vitt, 1990; Pinto et al., 2005). Sin embargo, la
relacion del tamafio corporal entre machos y hembras entre los tropiddridos es
isometrica, en lugar de hiperalométrica, como podria esperarse, lo cual sugiere que
existen otros factores que podrian afectar al dimorfismo sexual (Brandt & Navas, 2013).

Aunque en K. viridistriga del Chaco htimedo la POS fue de 1:1 (3:2), un patrén
de actividad protandrico podria favorecer caracteres dimdrficos masculinos como
resultado de la seleccion intrasexual (Vitt & Cooper, 1985; Anderson & Vitt, 1990;
Andersson, 1994). Si bien los machos presentaron un tamafio corporal, estadisticamente
no significativa, menor que las hembras, mostraron un mayor tamafio de la cabeza.
Usualmente en las especies de Kentropyx, y en teiidos en general, los machos presentan
tamafios corporales y/o de cabezas mas grandes que las hembras (Fitch, 1981; Anderson
& Vitt, 1990; Vitt, 1991; Vitt & Carvalho, 1992; Vitt et al., 1994; Vitt et al., 2001),

sugiriendo que existe una fuerte presion intrasexual masculina en este grupo.
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También se ha sugerido que cabezas més largas y/o altas pueden favorecer la
habilidad de los machos para mantener el control sobre las hembras a través de
mordidas durante la copula (Anderson & Vitt, 1990; Hews, 1990), como se ha reportado
en varias especies de lagartos teiidos (e.g., Cnemidophorus tigris, Anderson & Vitt,
1990; C. ocellifer, Ribeiro et al., 2011; Aspidoscelis costata, Zaldivar-Rae &
Drummond, 2007; Ameiva auberi, Alfonso & Torres, 2012). No obstante, en general no
se han registrado marcas en forma de “V”, tipicas marcas de mordeduras, en las
hembras de las especies de este estudio, salvo en O. intermedius, lo que podria estar
apoyando esta hipotesis para esta especie.

Si bien otro tipo de fuerza selectiva podria actuar sobre el tamafio de la cabeza,
como la segregacion de nicho (Schoener, 1967; Schoener & Gorman, 1968; Presst,
1994; Herrel et al., 1999), los machos y las hembras de ninguna de las especies aqui
estudiadas difieren en el tamafio de los items presas (Alvarez et al., 1985; Aun et al.,
2011; Acosta, comunicaciones personales), por lo que no tenemos evidencia que soporte
la hipotesis de particion de los recursos alimenticios.

Las hembras de T. torquatus, K. viridistriga y M. dorsivittata mostraron un mayor
largo axila-ingle, y en O. intermedius y M. dorsivittata, ademas, una mayor longitud
hocico-cloaca que los machos, lo que resulta acorde con la hipotesis de seleccion por
fecundidad.

Este patron dimdrfico consistente en un tamafio corporal mas grande en las
hembras ha sido reportado en especies congenéricas de Ophiodes, y la principal causa
de este fendmeno ha sido atribuida a la seleccion por fecundidad (Pizzatto, 2005; Barros
& Teixeira, 2007; Montechiaro et al., 2011). Sin embargo, esta hipotesis seria aceptable
si el tamafio de la camada dependiera del tamafio de la hembra (LHC), como se ha

observado en una variedad de especies de lagartos (Winck & Rocha, 2012). Dicha

118



Discusidn

relacion fue positivamente hallada en O. striatus (Barros & Teixeira, 2007) y en O. cf.
striatus (Montechiaro et al., 2011), aunque en O. intermedius (presente estudio) y en O.
fragilis (Pizzatto, 2005) el tamafio de la camada fue independiente de la talla corporal
de la hembra. Pizzatto (2005) explica que en estas especies, puede existir un fendbmeno
de compensacion entre el éxito reproductivo presente y futuro, especialmente si las
hembras tienen una alta probabilidad de sobrevivir hasta la proxima temporada
reproductiva (Shine, 1988). No obstante, otros factores pueden interferir en la relacion
entre el tamafio de la camada y el tamafio corporal materno, como la condicion
nutricional y los niveles de lipidos almacenados en las hembras que pueden influir sobre
el tamafio de las crias o de la camada en escamados (Doughty & Shine, 1998; Bonnet et
al., 2001).

Por otro lado, entre las especies del género Mabuya (sensu stricto), con frecuencia
se observan los mismos dos componentes corporales que conforman el dimorfismo
sexual observado en M. dorsivittata de Corrientes, es decir, tamafio corporal mas grande
en las hembras y tamafio de la cabeza proporcionalmente méas grande en los machos
(Vitt & Blackburn, 1983; Vrcibradic & Rocha, 1998; Rocha & Vrcibradic, 1999;
Ramirez-Pinilla et al., 2002; Ribeiro et al., 2014). Estos resultados sugieren que el
patron de dimorfismo sexual encontrado en M. dorsivittata de Corrientes podria ser un
caracter plesiomérfico para el género; aunque este dimorfismo sexual podria
mantenerse si las fuerzas selectivas operan actualmente sobre dichas magnitudes
corporales en la especie.

La longitud de la cola presentd un crecimiento alométrico en los machos de T.
torquatus y K. viridistriga. Una mayor longitud de la cola también puede ser un caracter
ventajoso, dado que los machos dominantes normalmente ejecutan movimientos con la

cola, asi como con la cabeza, como sefiales de advertencia para persuadir que otros
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machos ingresen al territorio, evitando de esa forma un combate fisico (Kohlsdorf et al.,
2006; Herrel et al., 2009).

Aungue la autotomia caudal es considerada como un comportamiento (voluntario)
anti-depredador (Bateman & Fleming, 2009; Cromie & Chapple, 2013), algunos
estudios han demostrado que este comportamiento puede variar entre los sexos. Por
ejemplo, en Mabuya heathi se ha reportado que los machos pierden la cola con mayor
frecuencia que las hembras (Vitt, 1981b). Sin embargo, ninguna de las especies
estudiadas en la presente tesis mostrd diferencias significativas entre machos y hembras
en la frecuencia de la autotomia caudal. No obstante, nuestros resultados muestran
variaciones interespecificas, registrdndose los valores mas altos de autotomia caudal en
O. intermedius (77,1%) y M. dorsivittata (70,6%), en tanto que T. torquatuas (50%) y
K. viridistriga (35,4%) mostraron valores mas bajos. Probablemente, no solo factores
ecologicos, como la eficiencia y la intensidad de depredacion, y el uso del habitat o
microhabitat, actien sobre la frecuencia en la autotomia caudal de los lagartos (Bateman
& Fleming, 2009), sino que la historia evolutiva del grupo tambien juegue un rol
importante (Van Sluys et al., 2002).

Otro caracter que puede manifestar diferencias sexuales en los lagartos en cuanto
al ndmero, tamafio, forma y coloracion, son las escamas (Cei, 1993). Aunque una
descripcion detallada de las diferencias entre los sexos de este caracter supera los
objetivos planteados en esta tesis, quiza una de las diferencias mas notables a este nivel
sean las escamas modificadas (espolones) localizados a cada lado de la cloaca en los
machos de K. viridistriga. Es un rasgo exclusivo de los machos del género Kentropyx
(Gallagher & Dixon, 1980), que probablemente sea usado para estimular a las hembras

antes o durante la copula, como fuera sugerido por Vitt (1991).
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Tabla 4. Resumen de las caracteristicas reproductivas de las especies de tropiddridos. Se comparan los ciclos reproductivos, la talla minima de madurez sexual de la hembra, el tamafio corporal promedio de la hembra, el

tamafo de la puesta, la masa de la puesta, el tamafio del huevo, el peso relativo de la puesta incluyendo el peso de la puesta (PRPinc), el peso relativo de la puesta excluyendo el peso de la puesta (PRPexc), el tamafio de los

neonatos, el periodo de eclosion y el nimero ovipostura (U = Unica, M = maltiple) por estacion reproductiva de diferentes localidades y biomas.
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4695 16°39’ S,
2,0+0,3 a ' 0,110 0,162 39°05° W -
T. torquatus Ftllqretgta ? ? 51,4 g;gfzg a 3,3+0,6 ? g?g ; a4 a ? ? M CBiost‘:aI este de to 23°05° KIIE];E(;(%
atlantica DE00 (o) 430 0172 0,207 rast s,43030" A
- W
- Estacional 6,2+1,86 882,71 Febrero Alegrete, surde 29°45°S,  Arruda
21, ) " ) s )
T. torquatus Pampa Continuo (septiembre 74,8 88,3+15,1 (3-10) +264.31 0,15 0,18 ? a agosto Brasil 55098° W 2009
a enero)
Teixeira
Floresta . Guriri, sudeste  18°45’S, &
? 2 (2- ? ? ? ? -7 ? ' ’ >
T. torquatus atlantica ? Continuo 40 60,0£10,9 ?(2-4) ? ? ? ? (26,0-?) ? M de Brasil 30°%4° W Giovanelli
1999
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T. torquatus

T. montanus

T. hispidus

T. hispidus

T. hispidus

T. semitaeniatus

T. semitaeniatus

T. spinulosus

T. spinulosus

Floresta
atlantica

Floresta
atlantica

Bosque

tropical

xerdfilo

Caatinga

Caatinga

Caatinga

Caatinga

Chaco seco

Chaco seco

Continuo

Continuo

Estacional

(marzo a
agosto)

Continuo

Continuo

Continuo

Continuo

Estacional

(octubre a
diciembre)

Estacional
(septiembre a
noviembre)

Estacional
(mayo a
diciembre)

Estacional

(agosto a
enero)

Estacional

(marzo a
septiembre)

Continuous

Estacional

(noviembre
a abril)

Estacional
(mayo a
enero)

Estacional

(noviembre
a abril)

Estacional

(octubre a
diciembre)

Estacional
(septiembre
a

51,1 ?

56,5 69,7+6,6

68 82,1

70 86,6+1,0

65 86,8+13,2

58 72,4+0,5

59 63,3+7,6

80,3 94,1+8,0

2,1+0,58
(1-4)

3511
(1-6)

55 (1-8)

7,3£0,2
(3-14)

8,142,0
(6-13)

2,0+0,04
(1-4)

5 (3-7)

57 (4-8)

0,654

0,801

1,27+0,136

0,43

628

766,8

?

1252,1

0,05

0,219

0,162

0,17

?

0,291

0,195

(24,3-2)

(30,5-7)

Octubre
amarzo

?

Febrero

Barra de
Marica, sudeste
de Brasil

Serra do Cip6,
sudeste de
Brasil

Cumana,
Venezuela

Exu, noreste de
Brasil

Seridd, Rio
Grande do
Norte, Brasil

Exu, noreste de
Brasil

Seridd, Rio
Grande do
Norte, Brasil

Salta, Argentina

Cordoba,
Argentina

Discusitn

22°57 S,
42°50° W

19°12° S,
4327 W

7°25° S,
40°10° W

6°34 S,
37°15° W

7°25° S,
40°10° W

6°34° S,
37°15° W

24°35° S,
63°11° W

Van Sluys
etal.,
2010

Van Sluys
etal.,
2002

Prieto et
al., 1976

Vitt &
Goldberg,
1983;
Vitt, 1993

Ribeiro et
al., 2012

Vitt &
Goldberg,
1983;
Vitt, 1993

Ribeiro et
al., 2012

Cruz et
al., 1997

Martori &
Aln, 1994
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T. spinulosus

T. etheridgei

T. etheridgei

T. etheridgei

T. itambere

Tropidurus spl

Tropidurus sp2

Tropidurus sp3

Cerrado

Cerrado

Chaco seco

Chaco seco

Floresta
atlantica

Amazonico

Amazénico

Amazénico

Estacional

(septiembre a
enero)

Estacional

(septiembre a
enero)

Continuo

noviembre)

? 72

? 61
Esta(flonal 49,9
(septiembre

a enero)

Estac_lonal 507
(septiembre

a enero)

Estac_lonal 56.1
(septiembre

a enero)

? 61

? 71

? 63

86,2+1,3

67,5+0,5

66,7+0,79

68,9+6,59

71,9£1,2

78,6+0,7

75,1+0,7

4,0£0,2
(3-6)

4,9¢0,1
@GN

6,240,17
(3-9)

5,9+1,86
(?-9)

3,514
(1-8)

3,420,19
(2-9)

3,5+0,19
(2-4)

3,8+0,14
(1-5)

0,630+0,096

0,829+0,030

0,825+0,027

0,710+0,020

?

889,6

822,9

716,5

0,188

0,184
+0,004

0,193

0,171
+0,015

? ?

2 2

0234 (26,0-?)
? ?

2 2

0,225

+0,006

0239 2

0,211

+0,020

Febrero

Enero a
mayo

Enero a
mayo

Alto do
Araguaia,
centro de Brasil

Alto do
Araguaia,
centro de Brasil

Salta, Argentina

Salta, Argentina

Campinas,
sudeste de
Brasil

Santa Barbara,
norte de Brasil

Ariguemes,
norte de Brasil

Santa Cruz da
Serra, norte de
Brasil

Discusitn

20°05° S,
64°11° W

24°35’ S,
63°11" W

23°00 S,
47°00° W

Vitt,
1991a

Vitt,
1991a

Cruz,
1997

Cruz et
al., 1998

Van
Sluys,

1993

Vitt, 1993

Vitt, 1993

Vitt, 1993
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T. cf. oreadicus

T. oreadicus

Uracentron
flaviceps

Plica plica

Plica umbra

Eurolophosaurus
nanuzae

Amazonico

Cerrado

Amazonico

Amazénico

Amazonico

Campos
rupestres

Continuo

? 62 8l4+11 ?2'%0'22
? 549  66,8£5,67 (32’?51)1’5
? 83 901135 2
? 88 114,949 2,9+0,1
? 79 87,116 1901
Estacional

447 522437 21'021'0*36
(julioa (1-3)

marzo)

0,728+0,010

-~

1,28+0,06

2,49+0,13

1,56+0,074

1,06+0,23

710,6

1350,14
+51,3

3000
+0,10

1423,9

519,05
+05,86

0,159

0,11

0,124

0,154

0,24

0,189

0,13

0,144

0,134

? ?
(28,4-2) ?

2 2
489059 1o
(46-51)

? ?

? ?

Rio Xingu,
norte de Brasil

Goias, centro de
Brasil

Sucumbios,
Ecuador

Rondonia y
Par, Brasil

Cuyabeno,
Ecuador; Pard y
Acre, Brasil

Diamantina,
Serro, y Sarra
do Cipo,
sudeste de
Brasil

Discusitn

15°48’ S,
48°45° W

00°00°
Latitude,
76°10° W

18°25°S,
43°60° W,
18°36°S,
43°23° W,
19°20° S,
43°40° W

Vitt, 1993

Meira et
al., 2007

Vitt &
Zani,
1996

Vitt,
1990a

Vittetal.,
1997

Galdino et
al., 2003;
Galdino &
Van
Sluys,
2011

Nota: Los valores medios se presentan con +1 DE o +1 EE, y el rango entre paréntesis. ? sin dato.
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Tabla 5. Resumen de las caracteristicas reproductivas de las especies de Kentropyx. Se compara el periodo reproductivo, la talla minima de madurez sexual de la hembra, el tamafio corporal promedio de la hembra, el

tamafio de la puesta, el tamafio del huevo, el peso relativo de la puesta incluyendo el peso de la puesta (PRPinc), el peso relativo de la puesta excluyendo el peso de la puesta (PRPexc), el periodo de eclosion y el

nimero de ovipostura por estacion reproductiva (U = Gnica, M = maltiple) de diferentes localidades y biomas.

o — g
. 3. BZ¢ 8 e
-~ — @
s fizT gi3 i H: 2. o3 :
@ o3 EwwE_ 2T © 2 35 S = © Q o c ° 2 3 c
= © =l Lo D = o € o c 3 T Q o @ = @
2 £ 22 =38=9 E£5g€¢ £ R & & g ES g k=
i @ g e FE8d F&EfE S8 Sz & & g8 23 35 &
Kentropyx Chaco Enero-junio, 64,1 732+4,6 32+0,84 475,4 + 84,35 0,16 + 0,02 0,19 £ 0,03 Noviembre- M Corrientes, Presente
viridistriga himedo julio (2-4) (0,15-0,18) (0,17-0,22) diciembre noreste de estudio
Argentina
K. viridistriga Pantanal ? ? ? 7,33+2,34 804,06 + 87,42 ? ? ? ? Mato Werneck
(6-12) Grosso, etal,
Brasil 2009
K. lagartija Yungas Febrero- ? ? 4-7) ? ? ? Noviembre- ? Tucuman, Tulli &
mayo, junio diciembre noroeste de Scrocchi,
Argentina 2005
K. paulensis Cerrado Febrero- 63,8 70,2+3,8 42+0,84 ? (0.25-0.28) ? ? M San Pablo, Anjos et
septiembre (3-5) sudeste de al., 2002;
Brasil Mesquita
& Colli,
2010
K. paulensis Cerrado ? ? ? 39+0,78 528,94 +189,1 ? ? ? ? Paracatu, Werneck
(3-6) sudeste de etal.,
Brasil 2009
K. vanzoi Cerrado ? ? 46,9 331+1,18 510,11 ? ? ? ? Vilhena, Werneck
(1-6) Rondénia, etal.,
norte de 2009;
Brasil Mesquita
& Colli,
2010
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K. calcarata

K. calcarata

K. calcarata

K. altamazonica

K. altamazonica

K. pelviceps

K. pelviceps

K. pelviceps

Amazoénico

Amazénico

Amazénico

Amazénico

Amazénico

Amazoénico

Amazoénico

Amazénico

Octubre,
marzo, mayo
y junio

Enero-
marzo, y
mayo-
septiembre

Enero,
febrero,
junio agosto
y septiembre

Febrero,
marzo, abril,
mayo, agosto
y diciembre

69,0

70,0

80,0

80,0

81+1,34

104+ 2,6

(5-7)

50%0,3
(4-7)

563+1,23
3-9)

(2-4)

545+1,11
3-9)

39

6503
(5-8)

5,52 £ 0,85
@)

?

921+0,31

921,16 + 149,13

713,45+ 127,94

1028,9 + 61,8

1089,39 +
200,05

0,153

?

?

0,22 (0,19-0,21)

0,181

0,29 (0,23-0,34)

Enero-abril,
y julio-
octubre

Junio-
septiembre

Octubre-
diciembre

Junio-
diciembre

?

M

Surinam

Rondbénia y
Par4, norte
de Brasil

Warniabo
Creek,
Guyana, y
Vila Rica,
Brasil

lquitos,
noreste de
Per

Loreto, Perd,
y -
Tapirapeco,
Venezuela

lquitos,
noreste de
Pert

Sucumbios,
noreste de
Ecuador

Sucumbios,
Ecuador

Hoogmoed
1973

Vitt,
1991b;
Vittetal.,
1995

Werneck
etal,
2009

Dixon &
Saini,
1986

Werneck
etal.,
2009

Dixon &
Soini,
1986

Vittetal.,
1995

Werneck
etal.,
2009
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K. striata Amazénico  Mayo-julio 74,0 83,1+1,1 53+0,33 602,4 (340,5- 0,185+ 0,026 0,230 £ 0,038 Noviembre-? M Boa Vista, Vitt &
(3-9) 867,3) (0,134-0,221) (0,155-0,283) Roraima, Carvalho,
norte de 1992; Vitt
Brasil etal.,
1995
K. striata Amazénico  Octubre, ? ? (3-5) ? ? ? Octubre ? Surinam Hoogmoed
noviembre y 1973
enero
K. striata Amazbnico  ? ? ? 584+172 670,65+13569 ? ? ? ? Southern Werneck
(3-12) Rupununi etal.,
Savanna, 2009
Guyana
K. striata Amazobnico  ? ? ? ? ? ? ? Marzo- ? Pard, norte Magnusso,
agosto de Brasil 1987
K. borckiana Amazbnico  ? ? ? (5-9) ? ? ? ? ? Surinam Hoogmoed
1973

Nota: Los valores medios se presentan con =1 DE o0 +1 EE, y el rango entre paréntesis. ? sin dato.
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Discusitn

Tabla 6. Resumen de las caracteristicas reproductivas de las especies de Ophiodes. Se compara el periodo reproductivo, la talla minima de madurez

sexual de la hembra, el tamafio corporal promedio de la hembra, el tamafio de la camada y el momento de los nacimientos de diferentes localidades y

biomas.
~ C_G —~ —~ (4]
% o £ _ £ >
@ , o ®© ,¢ (@)
S O =0 5
= £2I S8 % 2
e zod 3od £ € T s
@ o k= E’ © LT ® L © Q 3 e
g g -8 < = S @© QE" S I -% g c__ts o
2 5 5 =eg E£soE £ g g g7
i 0 o el E &2 = S Z _ 4
Ophiodes intermedius Chaco Mayo-enero 126,9 157,0+£ 2156 6,4+1,44 Diciembre- Chaco y Corrientes, Presente estudio
himedo (112,7-205,8) (4-9) enero nordeste de Argentina
O. fragilis Floresta  Febrero- 156,0 1925+ 28 75+2,3 Agosto- San Pablo y Parana, Pizzatto, 2005
atlantica  noviembre (56-300) (5-13) noviembre sudeste de Brasil
O. striatus Floresta  Marzo- 161,0 179,7+255 6,0£2,0 Noviembre Espiritu Santo, sudeste  Barros & Teixeira,
atlantica  noviembre (111,0-235,0) (3-11) de Brasil 2007
O. cf. striatus Floresta ~ Febrero- 107,0 161,0+ 25,7 7,9+3,8 Diciembre Rio Grande del Sur, Montechiaro et al.,
atlantica  diciembre (107-220) (2-14) Santa Catarina y Parana, 2011
sudeste de Brasil
O. striatus Pampa ? 145 218,0+£38,0 10,5+7,6 Diciembre Rio Grande del Sur, Leitdo, 1973
(145-252) (5-24) sudeste de Brasil

Nota: Los valores medios se presentan con +1 DE, y el rango entre paréntesis. ? sin dato.
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Tabla 7. Resumen de las caracteristicas reproductivas de las especies de Mabuya. Se compara el periodo reproductivo, la talla minima de

madurez sexual de la hembra, el tamafio corporal promedio de la hembra, el tamafio de la camada y el momento de los nacimientos de

diferentes localidades y biomas.

g S~ —~ ©
5 @ S _ £ P
g 8s. Efeo 3
= EFT EsT % :
2 g2d 8god E £ 3 3
[<B) —t
: S =25 §ES 5ROk 5
= S 5 =8E EsE == S S v
LLl m o [l = o E o P — x
Mabuya dorsivittata Chaco Febrero- 49 64,3+11,31 5,3+1,32 Diciembre- Corrientes, Presente
humedo diciembre (42,2-82,4)  (3-8) enero noredeste de  estudio
Argentina
M. dorsivittata Espinal Febrero- 41 62,65 + 16,47 6,4 (5-10) Enero- Cordoba, Aun et al.,
diciembre (41-94) febrero region centro 2011
de Argentina
M. dorsivittata ? 42 ? (42-84) 48(39) ? San Pabloy  Vrcibradic &
Parand, Rocha, 2011
sudeste de
Brasil
M. dorsivittata "Camposde ? 64 ?(64-74,3) 3,5+0,45 Febrero Rio de Janeiro, Vrcibradic et
altitud" (3-4) sudeste de al., 2004
Brasil
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M. macrorhyncha

M. macrorhyncha

M. agilis

M. agilis

M. agilis

M. mabouya

M. mabouya

"Restinga"
Floresta
atlantica

Floresta
atlantica

"Restinga"
Floresta
atlantica

"Restinga"
Floresta
atlantica

"Restinga"
Floresta
atlantica

Bosque
tropical
himedo

Amazonas

Diciembre-
noviembre

Noviembre-
octubre

Enero-
diciembre

Continuo

Junio, julio
y agosto

59,9

49,2

490a
73,5

49

60

68

68,7 £ 4,0
(59,9-77)

70,7 £5,29
(49,2-77,9)

66,6 + 6,1
(59-81,9) a
75,9 + 10,7
(59,4-94.4)

73,5+ 4,4
(65,8-80)

89,41 + 17,58
(60-103,6)

? (68-116)

2,66 +
0,63 (2-4)

27+05
(2-3)

35+1,04
(2-6)

28+0.5
(2-3) a
56+17
(2-9)

32+1,0
(1-5)

6,02 +
1,61 (4-
10)

2 (3-7)

Octubre-
diciembre

Noviembre-

?

Octubre-
noviembre

Diciembre-
enero

Febreroy
agosto

Agosto-
noviembre

Rio de Janeiro,
sureste de
Brasil

Isla Queimada
Grande, San
Pablo, sudeste
de Brasil

Rio de Janeiro,
sureste de
Brasil

Espiritu Santo
y Rio de
Janeiro,
sudeste de
Brasil

Rio de Janeiro,
sureste de
Brasil

Cundinamarca,
Colombia

Iquitos,
noreste de
Peru

Discusitn

Rocha &
Vrcibradic,
1999

Vrcibradic &
Rocha, 2005

Rocha &
Vrcibradic,
1999

Rocha et al.,
2002

Rocha &
Vrcibradic,
2002

Ramirez-
Pinilla et al.,
2002

Dixon &
Soini, 1986
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M. mabouya

M. frenata

M. frenata

M. frenata

M. nigropunctata

M. nigropunctata

M. heathi

M. guaporicola

Amazonas

Cerrado

"Restinga"
Floresta
atlantica

Cerrado

Amazonas

Cerrado

Caatinga

Cerrado

Marzo-
agosto

Noviembre- 50,8

octubre,
noviembre

Julio-
octubre

Agosto-
agosto,
septiembre

Julio-
octubre

Octubre-
noviembre

72

50

60

55

75

45

43

65,4 +2,5
(50-80)

75,87 + 8,92

(47,7-91)

64,73

86,3 £ 1,4
(55-109)

86,71

70,3+0,8

? (43-82)

5,2 (4-6)

4006
(1-8)

4,9+1,10
(2-8)

3,65 (1-6)

4,7+0,14
(2-9)

4,7 (1-8)

50+0,1
(2-9)

4,25 +
0,50 (4-5)

Octubre

Diciembre

Agosto-
noviembre

Agosto-
octubre

Agosto-
septiembre

Agosto-
octubre

Septiembre-
noviembre

?

Durenoy
Santa Cecilia,
Ecuador

Mato Grosso,
region central
de Brasil

San Pablo,
sudeste de
Brasil

Brasilia y
Minacu,
region centro
de Brasil
Rondbnia y
Par4, centro
oeste y norte
de Brasil

Brasilia y
Minacu,
region centro
de Brasil

Exu,
Pernambuco,
noreste de
Brasil

Mato Grosso,
Pardy
Brasilia, Brasil

Discusitn

Duellman,
1978

Vitt, 1991

Vrcibradic &
Rocha, 1998

Pinto, 1999

Vitt &
Blackburn,
1991

Pinto, 1999

Vitt &
Blackburn,
1983

Mesquita et
al., 2000
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M. arajara Caatinga Enero- 72 91,3+99 49+16 Octubre- Ceard, Ribeiro et al.,
diciembre (71,9-114) (2-9) diciembre  nordeste de 2014
Brasil

Nota: Los valores medios se presentan con £1 DE o +1 EE, y el rango entre paréntesis. ? sin dato.
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Conclusidn

Conclusion

La regién del Chaco humedo ocupa una gran extension al norte de Argentina y
abarca alrededor de 200.000 Km? (Cabrera, 1976; Ginzburg & Adamoli, 2006). Con un
clima céalido subtropical y abundantes precipitaciones durante casi todo el afio, este
ambiente ofrece a los escamados condiciones apropiadas para el crecimiento y la
reproduccion durante la mayor parte del afio. A pesar de que las especies estudiadas en
la presente tesis viven en simpatria en esta region, mostraron notorias diferencias en sus
aspectos reproductivos, con patrones reproductivos de primavera-verano, de otofio o
parcial de otofio, con ciclos sincrénicos y asincronicos entre machos y hembras, con
variaciones interespecificas e interpoblacionales en los tiempos de la gametogénesis,
desarrollo embrionario, época de la postura y eclosion o nacimiento, tamafio de la
camada, frecuencia reproductiva, inversion reproductiva, talla minima a la madurez
sexual, y dimorfismo sexual.

Con base a lo ya expuesto, se puede advertir que los diferentes fenotipos
reproductivos observados en las especies bajo estudio presentan caracteristicas mas
similares entre sus congéneres que entre si. Por tanto, esta clase de estudio pone en
relieve la necesidad de considerar el factor filogenético como una variable causal que
influye sobre las estrategias de la historia de vida de una especie. Sin embargo, dentro
del marco de las restricciones historicas, fue posible observar variaciones en las
caracteristicas bioldgicas ya mencionadas entre las poblaciones de lagartos del Chaco
himedo aqui estudiadas y otros biomas, las cuales pueden ser reflejo de la plasticidad

fenotipica y/o a adaptaciones por divergencia genética a presiones del ambiente local.
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