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Ecofisiologia de reptiles en un mundo cambiante: integrando las respuestas funcionales al cambio climatico y de uso de suelo

Resumen: El cambio climatico y el cambio de uso de suelo constituyen dos de las principales amenazas a la biodiversidad. Como
ectotermos, los reptiles son unos de los grupos mas sensibles a las alteraciones en las condiciones térmicas e hidricas de su entorno. Por
lo tanto, la ecofisiologia se ha posicionado como una disciplina crucial para comprender las posibles respuestas funcionales de estos
organismos a las alteraciones ambientales. Aunque histéricamente las investigaciones sobre ecofisiologia de reptiles se han centrado en
aspectos térmicos, cada vez mas se reconoce la importancia de la hidrorregulacion para este grupo de vertebrados. A través de una
sintesis critica (narrativa) de la literatura reciente, evaluamos cémo las alteraciones antropicas en el ambiente fisico impactan la fisiologia
de los reptiles, con consecuencias que abarcan desde su comportamiento, reproduccion, distribucion, interacciones bidticas y riesgo de
extincion. Nos centramos en el cambio climatico y de uso de suelo por ser los principales determinantes de la alteracion de las condiciones
biofisicas del habitat y por su impacto en la fisiologia térmica e hidrica de los reptiles. Discutimos la utilidad de adoptar aproximaciones
basadas en modelos biofisicos y rasgos funcionales para ofrecer una perspectiva mas profunda de los mecanismos subyacentes a las
respuestas de los organismos. Finalmente, proponemos lineas de investigacion que hasta ahora no han sido exploradas lo suficientemente,
pero que plantean la posibilidad de contribuir sustancialmente a la conservacién de este grupo de organismos.

Palabras clave: cambio global; ectotermos; fisiologia; hidroregulacion; termoregulacion

Ecophysiology of reptiles in a changing world: integrating functional responses to climate and land use change

Abstract: Climate change and land-use change constitute two of the main threats to biodiversity. As ectotherms, reptiles are among the
most sensitive groups to alterations in the thermal and hydric conditions of their environment. Therefore, ecophysiology has positioned itself
as a crucial discipline for understanding the potential functional responses of these organisms to environmental disturbances. Although
research on reptile ecophysiology has historically focused on thermal aspects, the importance of hydroregulation for this vertebrate group
is increasingly recognized. Through a critical (narrative) synthesis of recent literature, we evaluate how anthropogenic alterations in the
physical environment impact reptile physiology, with consequences ranging from behaviour, reproduction, and distribution to biotic
interactions and extinction risk. We focus on climate change and land-use change as they are the primary drivers of alterations in habitat
biophysical conditions and their impact on thermal and hydric physiology of reptiles. We discuss the utility of adopting approaches based
on biophysical models and functional traits to offer a deeper perspective on the mechanisms underlying organismal responses. Finally, we
propose research lines that have not yet been sufficiently explored but hold the potential to contribute substantially to the conservation of
this group of organisms.

Keywords: global change; ectotherms; physiology; hydroregulation; thermoregulation

Los cambios ambientales y la fisiologia de los organismos

Las alteraciones ambientales antropicas, tales como el cambio de uso de suelo y el cambio climatico, modifican los

componentes abidticos (e.g. temperatura, humedad, radiacion solar) y bioticos (e.g. cobertura vegetal, abundancias relativas,
interacciones intra- e interespecificas) de los ecosistemas (Somero, 2012; Blois et al., 2013). Esta modificacion en las condiciones
ambientales puede inducir estrés fisioldgico y repercutir sobre el comportamiento y el estado de salud de los organismos, lo cual
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puede, a su vez, afectar las tasas de mortalidad y resultar en el eventual colapso de las poblaciones (Tracy et al., 2006; Sinervo
et al., 2010). Por lo tanto, indagar en las capacidades y limites fisiolégicos de los organismos es crucial para comprender sus
posibles respuestas a los estresores ambientales antrépicos y anticipar efectos en los ensamblajes y en el funcionamiento de los
ecosistemas (Nowakowski et al., 2018a). En consecuencia, indagar en las capacidades fisiologicas es vital para fortalecer las
medidas de conservacion ya existentes, tales como el disefio de corredores bioldgicos climaticamente resilientes o la seleccién
de sitios para translocaciones (Tracy et al., 2006; Cooke et al., 2014; Fitzgerald et al., 2018).

Por supuesto, no todos los organismos poseen las mismas capacidades de ajuste a las alteraciones ambientales. En el caso
de los animales, numerosos estudios han sefialado que los ectotermos son particularmente vulnerables al cambio climatico y al
cambio de uso de suelo, debido a que sus funciones bioldgicas basicas dependen estrechamente de la temperatura ambiental,
la cual se ve modificada como consecuencia de dichos fendmenos (Deutsch et al., 2008; Huey et al., 2009; Nowakowski et al.,
2018a; Quintero-Pérez et al., 2023). Entre los ectotermos, los reptiles no avianos (“reptiles”, de aqui en adelante) han destacado
como modelos de estudio para poner a prueba numerosas hipotesis ecofisioldgicas y para evaluar como los cambios ambientales
impactan a la biodiversidad (Winter et al., 2016; Taylor et al., 2021). Su diversidad evolutiva y ecolégica, su sensibilidad a la
perturbacion ambiental y la facilidad con la que pueden ser manejados y estudiados en campo y en laboratorio hacen de ellos
modelos idéneos en investigacion (Taylor et al., 2021; Schwarzkopf, 2022). Es por ello por lo que multiples estudios han sido
dirigidos a evaluar la vulnerabilidad de este grupo de vertebrados a diferentes disturbios ambientales y su riesgo de extincion
(Sinervo et al., 2010; Béhm et al., 2016; Senior et al., 2021; Farooq et al., 2024). Cabe destacar que, aunque el marco conceptual
aqui discutido es aplicable a los reptiles en su conjunto, la mayoria de la evidencia empirica disponible proviene de taxones del
orden Squamata (lagartijas y serpientes; “escamosos”). Por lo tanto, gran parte de los estudios de caso y ejemplos abordados
en esta revision se centran en este grupo, el cual ha sido el foco predominante en la literatura ecofisiolégica actual.

Determinar la vulnerabilidad de los organismos a las modificaciones ambientales es una tarea compleja que requiere la
integracion de diversos factores, tanto intrinsecos como extrinsecos (Murray et al., 2014; Chichorro et al., 2022). En este sentido,
Williams y colaboradores (2008) propusieron que la vulnerabilidad de una especie a los cambios ambientales depende de: 1) su
sensibilidad a dichos cambios, 2) su exposicién a ellos, 3) su resiliencia o habilidad para recuperarse de las perturbaciones y 4)
su potencial de adaptacion al cambio. Lamentablemente, esta propuesta requiere informacion exhaustiva, y rara vez disponible,
de la fisiologia, el comportamiento y la genética de los organismos. Como alternativa, Huey y colaboradores (2012) propusieron
el uso de atributos ecofisiologicos de facil cuantificacion (como las preferencias y tolerancias térmicas) para evaluar la
vulnerabilidad ante el cambio climatico y de uso de suelo, dado que ambos fendmenos alteran directamente la biologia térmica
de los organismos. Algunos autores incluso han sugerido la estimacion de curvas de desempefio térmico para tal fin, que, aunque
son mas laboriosas de obtener, pueden ofrecer informacidon adn mas precisa (Tuzlin y Stoks, 2018). El integrar atributos
fisioldgicos térmicos ha mostrado ser Util para determinar el riesgo de extincion en reptiles, pues estos parametros suelen proveer
una explicacion causal directa entre la biologia de estos organismos, los impactos a su habitat y el estado de sus poblaciones
(Sinervo et al., 2010; Pontes-da-Silva et al., 2018; Mufioz-Nolasco et al., 2023).

Por el contrario, los aspectos de hidrorregulacion han sido relativamente menos estudiados en este grupo de vertebrados
(Pirtle et al., 2019; Rozen-Rechels et al., 2019; Le Galliard et al., 2021), esto a pesar de que el cambio climatico y el cambio de
uso de suelo modifican los regimenes pluviales y la disponibilidad de agua en los ecosistemas terrestres (Dai et al., 2018; Te
Wierik et al., 2021). Este sesgo literario podria derivar de la idea tradicional de que el huevo amniota y el tegumento queratinizado
confieren a los reptiles una independencia casi total de las restricciones hidricas ambientales. No obstante, dicha nocion ha sido
cuestionada, lo que sugiere que la sensibilidad hidrica de este grupo es mayor de lo que se asumia originalmente (Roberts y
Lillywhite, 1980; Skulan, 2000). Si bien, comparados con los anfibios, los reptiles han evolucionado atributos que los hacen menos
dependientes del agua libre (Lillywhite, 2016; Murphy y DeNardo, 2019), muchas especies, sobre todo aquellas de ambientes
mésicos (i.e. himedos y térmicamente estables), suelen poseer capacidades limitadas de conservacion de agua (Mufioz-Nolasco
etal., 2019; Pirtle et al., 2019), y aun aquellas de ambientes xéricos (i.e. aridos) pueden depender de fuentes de agua bebible
para satisfacer sus requerimientos hidricos (Murphy y DeNardo, 2019). De hecho, las tasas de pérdida de agua y el grado de
dependencia al agua han sido identificadas como unos de los principales predictores de la vulnerabilidad de los reptiles a las
modificaciones de su habitat (Griffis-Kyle et al., 2018; Nowakowski et al., 2018a; Camacho et al., 2023), lo que destaca la
importancia de la fisiologia hidrica en el contexto de los disturbios antrépicos.

Por lo general, las alteraciones sobre los ambientes térmico e hidrico no impactan de manera aislada sobre la fisiologia, sino
que actuan concomitantemente (Camacho et al., 2023). El aumento en la temperatura ya sea debido al cambio climatico o a la
pérdida de cobertura vegetal, incrementa el déficit de presion de vapor del aire (Grossiord et al., 2020), lo que a su vez aumenta
las tasas de pérdida de agua por evaporacion (PAE) de los organismos (Weaver et al., 2023). Esto puede conducir a un estado
de deshidratacion, que ademas de tener implicaciones directas sobre la fisiologia y la supervivencia de los reptiles, suele conllevar
compromisos (trade-offs) entre el balance hidrico y la termorregulacion (Pirtle et al., 2019; Camacho et al., 2023). En este sentido,
se ha observado que los organismos deshidratados llegan a manifestar una disminucion en sus preferencias y tolerancias
térmicas (Plummer et al., 2003; Sannolo y Carretero, 2019; Camacho et al., 2023), presumiblemente a fin de reducir las tasas de
PAE. No obstante, la PAE puede constituir también un mecanismo de emergencia para amortiguar el calentamiento por medio
de enfriamiento por evaporacion (Loughran y Wolf, 2020). Es de crucial importancia documentar estos rasgos a nivel especifico,
ya que la magnitud de tales compromisos puede variar incluso entre especies simpatricas y cercanamente emparentadas
(Sannolo et al., 2018).
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Efectos aditivos y sinérgicos del cambio climatico y el cambio de uso de suelo sobre la fisiologia
de los reptiles

La evidencia de los efectos adversos del cambio climatico antropico sobre la biodiversidad y el funcionamiento de los
ecosistemas es contundente (Habibullah et al., 2022; Shivanna, 2022); sin embargo, su impacto no es uniforme a escalas
geografica y taxondmica. Si bien la tasa de calentamiento es mas pronunciada a mayores latitudes, se ha sefialado que los
ectotermos tropicales son los mas vulnerables al calentamiento global, debido a que presentan limites de tolerancia térmica méas
estrechos que los de regiones templadas y a que ocupan habitats con temperaturas ya cercanas a su 6ptimo fisiolégico (Deutsch
et al., 2008; Tewksbury et al., 2008; Huey et al., 2009). De manera similar, los organismos de tierras bajas se encuentran en
riesgo de sufrir los efectos de las altas temperaturas debido a que experimentan una menor variacion térmica que los de altas
elevaciones, por lo cual su capacidad de tolerar temperaturas extremas es menor (Sunday et al., 2019). No obstante, se ha
documentado que los ambitos de distribucién altitudinal de muchas especies se estan desplazando hacia mayores elevaciones
debido al calentamiento (Freeman et al., 2018; Feldmeier et al., 2020; Chen et al., 2025). Ya que este escalamiento hacia cotas
altitudinales mayores no puede continuar indefinidamente, se considera que las especies de montafia adaptadas al frio podrian
enfrentar un riesgo de extincion aun mayor debido a la disminucion de sus habitats (Freeman etal., 2018); aunque el
desplazamiento hacia laderas con orientacién septentrional (menos expuestas a la radiacion solar y al calentamiento) podria
representar otra opcion ante el incremento de temperaturas (Feldmeier et al., 2020). Sin embargo, cabe aclarar que las
condiciones en altitud no son meramente un reflejo mas frio de las tierras bajas. Factores ambientales relevantes como la
disminucion de la presion parcial de oxigeno (POz2) y el incremento en la intensidad de la radiacién ultravioleta (UV) imponen
severos desafios fisioldgicos y de desempefio que pueden limitar la capacidad de las especies para establecerse exitosamente
en nuevas elevaciones (Gangloff et al., 2019; Serén et al., 2025).

Si bien el aumento de temperaturas puede conducir directamente a una mayor mortalidad debido al sobrecalentamiento
(Rubalcaba y Olalla-Tarraga, 2020), la restriccion en los horarios de actividad podria ser la principal causa del colapso poblacional
asociada al cambio climatico (Sinervo et al., 2010) (Fig. 1). De acuerdo con esta hipétesis, el aumento en la temperatura restringe
los horarios en los que los organismos pueden emerger de sus refugios para termorregular, forrajear y reproducirse, actividades
cruciales para el mantenimiento de las poblaciones (Sinervo et al., 2010). Este mecanismo ha sido usado para explicar
extirpaciones recientes y la distribucion geografica de algunas especies de reptiles, asi como para evaluar su riesgo de extincion
(Sinervo et al., 2010; Pontes-da-Silva et al., 2018; Caetano et al., 2020; Mufioz-Nolasco et al., 2023). No obstante, algunos
cuestionamientos en torno a esta hipdtesis plantean que ignorar aspectos de cobertura vegetal podria limitar la precision de las
estimaciones (Kearney, 2013).

Antes del calentamiento Después del calentamiento

Temperatura operativa maxima

Demasiado caluroso

Temperatura operativa

Demasiado frio

Temperatura operativa minima

Hora del dia Hora del dia

Figura 1. Con calentamiento, el horario de actividad de los ectotermos se reduce, lo que limita el tiempo que los organismos
pueden dedicar a obtener la energia necesaria para la reproduccién. A la larga, se puede conducir al colapso poblacional y a la
extincién. La imagen muestra el aumento en las temperaturas operativas minimas y maximas (lineas azules y rojas,
respectivamente) y la consecuente reduccion en los umbrales térmicos de actividad (zonas ambar) en un escenario de
calentamiento. Modificado de Huey et al. (2010).

Figure 1. With warming, the activity period of ectotherms is reduced, limiting the time organisms can dedicate to obtaining
the energy necessary for reproduction. Over time, this can lead to population collapse and extinction. The image shows the
increase in minimum and maximum operative temperatures (blue and red lines, respectively) and the consequent reduction in
thermal activity thresholds (amber zones) in a warming scenario. Modified from Huey et al. (2010).
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En comparacién con el cambio climatico, existen muchas menos investigaciones en torno a los efectos del cambio de uso de
suelo sobre la fisiologia de los reptiles. Este sesgo es preocupante, pues el cambio de uso de suelo es considerado la principal
causa de la pérdida de biodiversidad actual y una de las que mas afecta a los reptiles a nivel global (Keinath et al., 2017; Cordier
et al., 2021; Jaureguiberry et al., 2022). Las modificaciones antropicas del habitat, tales como la pérdida de cobertura vegetal, su
reemplazo por vegetacion no nativa o la urbanizaciéon, generan a menudo condiciones microclimaticas desafiantes para los
organismos (Hall y Warner, 2018; Garcia y Clusella-Trullas, 2019; Lara-Reséndiz et al., 2024). A estas alteraciones se suman los
incendios forestales, los cuales también modifican el microclima a nivel local, afectan las tasas de supervivencia y simplifican la
complejidad de los ensamblajes de reptiles (Ferreira et al., 2016). Por lo general, solamente las especies mas tolerantes a las
altas temperaturas y a la deshidratacion pueden persistir ante dichos cambios (Frishkoff et al., 2015; Ferreira et al., 2016;
Nowakowski et al., 2018a; Fig. 2). No obstante, se ha observado que algunas especies son capaces de ajustar sus tasas
metabdlicas y de pérdida de agua en ambientes urbanizados (Vardi et al., 2023), lo que sugiere que la plasticidad podria, hasta
cierto punto, permitir el mantenimiento de las poblaciones de reptiles en habitats antropizados.

Habitat original Habitat modificado

|7

o=

Mayor diversidad funcional Cambio de uso de suelo  Menor diversidad funcional

Figura 2. El cambio de uso de suelo actia como filtro ambiental que modifica las condiciones biofisicas de los habitats, tales
como la radiacion solar, la temperatura y la disponibilidad de agua. Este proceso selecciona a las especies mas tolerantes al
estrés térmico y a la deshidratacién, lo que resulta en una pérdida de diversidad funcional.

Figure 2. Land use change acts as an environmental filter that modifies the biophysical conditions of habitats, such as solar
radiation, temperature, and water availability. This process selects for species that are most tolerant to thermal stress and
dehydration, resulting in a loss of functional diversity.

Pese a que el cambio climatico y las modificaciones de habitat actian simultaneamente, estos dos factores de cambio global
rara vez son estudiados en conjunto (Nowakowski et al., 2018b). La disminucién en la disponibilidad de sombra provista por la
cobertura vegetal puede exacerbar los impactos del calentamiento global sobre los umbrales de actividad de los reptiles (Kearney,
2013; Lara-Reséndiz et al., 2024). Las especies de distribucion restringida y especialistas de habitat son especialmente proclives
debido a su limitado potencial desplazamiento hacia sitios con condiciones microclimaticas mas benignas (Keinath et al., 2017;
Jiménez-Robles y De la Riva, 2019; Mufioz-Nolasco et al., 2023). Ademés, pese a que el calentamiento climatico se asocia con
ascensos altitudinales en la distribucién de los organismos, en un estudio preliminar se document6 que algunas lagartijas se
estan desplazando hacia elevaciones mas bajas debido a la mayor presion de deforestacion en zonas altas (Battey et al., 2019).
Asimismo, el aumento en la temperatura global y en la frecuencia y severidad de las sequias estan relacionados con una mayor
mortalidad en plantas, lo cual modifica la estructura de los habitats y potencia los efectos del cambio climatico a escalas locales
y regionales (Grossiord et al., 2020).

Implicaciones del cambio global sobre la fisiologia de la reproduccién

Las modificaciones ambientales antrdpicas tienen amplias consecuencias sobre la fisiologia reproductora de los reptiles (Fig. 3).
Por ejemplo, se ha sugerido que los reptiles escamosos de montafia y alta montafia podrian ser mas vulnerables al cambio
climatico debido a la prevalencia del modo reproductor viviparo a altas elevaciones (Pincheira-Donoso et al., 2013; Dominguez-
Guerrero et al., 2022). Las especies viviparas estan en mayor riesgo debido a que presentan parametros térmicos mas bajos
que las oviparas, lo que las hace mas sensibles a las reducciones en sus umbrales térmicos de actividad por altas temperaturas
(Sinervo et al., 2010; Wang et al., 2017). Aunado a lo anterior, dado que la viviparidad es menos viable en ambientes calidos y a
que la reversion a la oviparidad es poco probable (Whittington et al., 2022), este modo reproductor podria constituir un callejon
sin salida evolutivo ante al calentamiento global (Pincheira-Donoso et al., 2013). Sin embargo, existen casos documentados de
re-evolucion de la oviparidad en lagartijas, lo que desafia la nocién de la irreversibilidad evolutiva (Recknagel et al., 2018). Esto
no quiere decir que las especies viviparas estén totalmente indefensas a los efectos del cambio climatico. Por el contrario, la
termorregulaciéon conductual materna es capaz de amortiguar los efectos de las fluctuaciones térmicas durante la gestacion, lo
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que explicaria el éxito de la viviparidad en ambientes térmicamente heterogéneos (Foucart et al., 2018). En el caso de las
especies oviparas, ahora se sabe que los embriones no son pasivos ante las variaciones ambientales, sino que pueden lidiar
con los desafios abidticos por medio de plasticidad fisiolégica y conductual (Du y Shine, 2015).

7
43

-

Figura 3. La temperatura influye fuertemente en la maduracion espermatica y el desarrollo embrionario de los reptiles.
Izquierda: espermatozoide de Sceloporus cozumela; derecha: embrién de S. exsul.

Figure 3. Temperature strongly influences sperm maturation and embryonic development in reptiles. Left: spermatozoon of
Sceloporus cozumela; right: embryo of S. exsul.

Algunas especies de reptiles, particularmente los crocodilios, testudines, el tuatara y algunos escamosos, presentan
determinacion sexual por temperatura (DST) (Cornejo-Paramo et al., 2020). Se ha sugerido que este sistema de determinacion
sexual constituye una desventaja frente al cambio climatico (Valenzuela et al., 2019), pues el incremento en las temperaturas de
incubacioén/gestacion (o su disminucion por la incidencia de fendmenos hidrometeoroldgicos extremos (Charruau et al., 2010)),
conduciria a un sesgo en la descendencia hacia cierto sexo, y eventualmente al colapso poblacional. No obstante, en el caso de
las tortugas marinas, se ha propuesto que la DST podria representar en realidad un mecanismo para el mantenimiento de las
poblaciones ante extremos térmicos (Santidrian-Tomillo y Spotila, 2020). De acuerdo con esta hipétesis, cuando la supervivencia
de las crias disminuye por altas temperaturas, se produce el sexo que incrementa la fecundidad futura (i.e. las hembras), lo que
incrementa la resiliencia al cambio climatico (Santidrian-Tomillo y Spotila, 2020). Por otra parte, en dos especies de escamosos
viviparos (Zootoca vivipara y Vipera aspis) la restriccion hidrica durante el desarrollo embrionario puede anular la determinacion
sexual cromosémica y producir una mayor proporcion de crias con fenotipo masculino (Dupoué et al., 2019). El descubrimiento
de este modo de determinacion sexual es relativamente reciente y, contrario a la DST, no ha podido ser asociado aun con alguna
funcion adaptativa (Dupoué et al., 2019).

Las modificaciones en el ambiente térmico e hidrico pueden influir sobre el fenotipo de las crias mas alla de su sexo; sin
embargo, las normas de reaccién a estos factores varian considerablemente en funcién de los rasgos fenotipicos y los taxones
(Noble et al., 2018). La exposicion durante la incubacién/gestacion a altas temperaturas tiende a afectar la talla y forma corporal,
las reservas energéticas, el desempefio locomotor y el comportamiento de termorregulacion de las crias (Singh et al., 2020), con
implicaciones usualmente negativas sobre la adecuacion (pero ver Amiel y Shine (2012)). Los efectos de la restriccion hidrica en
este sentido son menos conocidos, pero se sabe que pueden conducir a una mayor mortalidad de los embriones, a un conflicto
materno-embrional y a alteraciones en el comportamiento de las crias (Rozen-Rechels et al., 2018; Dupoué et al., 2020; Dezetter
etal., 2021). Cabe resaltar que los costos hidricos asociados a la reproduccidon son menores en especies oviparas que en
viviparas, por lo que se ha propuesto que la oviparidad puede representar una estrategia para economizar agua en ambientes
xéricos (Dupoué et al., 2020). No obstante, la viviparidad también esta ampliamente documentada en zonas aridas, donde se
considera una estrategia alternativa para proteger los embriones de la deshidratacién extrema del suelo al retenerlos en el
ambiente acuoso del saco gestacional (Bonnet et al., 2017).

Un aspecto que ha sido aun poco estudiado en reptiles son los limites de fertilidad térmicos (LFT) (Quintero-Pérez et al.,
2023). Diversas investigaciones llevadas a cabo en ectotermos sugieren que los LFT son sumamente sensibles a temperaturas
subletales, por lo que la mayoria de las evaluaciones de vulnerabilidad podrian subestimar el riesgo de extincion por cambio
climatico (Parratt et al., 2021; Bretman et al., 2024). La exposicién a temperaturas incluso dentro de los intervalos de preferencia
o desempefio térmico maximo puede producir anomalias en la morfologia espermatica, baja concentracién de espermas y
disminuir la motilidad y viabilidad espermatica (Quintero-Pérez et al., 2023). Este desfase en los distintos 6ptimos térmicos indica
la existencia de patrones de coadaptacion complejos entre los atributos fisiolédgicos de los organismos (Angilletta Jr. et al., 2006),
patrones que hasta ahora no han sido explorados suficientemente. Mas aun, se ha propuesto que los patrones de distribucién
de algunas especies de ectotermos podrian estar definidos mas por los limites térmicos en la reproduccion que por los limites de
temperatura letales (Parratt et al., 2021).
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Finalmente, un aspecto crucial pero histéricamente desatendido en torno a las implicaciones del cambio climatico sobre la
reproduccion es la ecologia sensorial y las sefiales sexuales en reptiles (y en animales en general). Los sistemas de comunicacién
intraespecifica evolucionan para maximizar su eficacia en condiciones climaticas especificas, pero se predice que los cambios
ambientales rapidos superaran la capacidad de adaptacion evolutiva del disefio de la sefial (Endler y Basolo, 1998). En este
sentido, un estudio experimental realizado con lagartijas de montafia (/berolacerta cyreni) mostré que la eficacia (i.e. la
detectabilidad y persistencia) de las sefales quimicas sexuales (secreciones femorales) disminuye significativamente bajo
condiciones de alta temperatura (Martin y Lépez, 2013). Los autores encontraron que las areas marcadas con olor y expuestas
a altas temperaturas no eran seleccionadas por las hembras, lo que sugiere que el aumento en las temperaturas ambientales
podria limitar la eficacia de la quimiorecepcion y, consecuentemente, afectar la seleccion sexual (Martin y Lépez, 2013). Esta es,
en definitiva, un area que amerita mayor investigacion.

Ecofisiologia y la reestructuracion antrépica de los ensamblajes

La mayoria de las estimaciones acerca del impacto de las modificaciones antrépicas sobre la biodiversidad se basan en una
0 unas cuantas especies, a menudo de distintas localidades (Phillips et al., 2020). No obstante, las consecuencias mas
ostensibles de los cambios ambientales se dan a nivel de los ensamblajes locales (Chown, 2023). En este sentido, los enfoques
basados en rasgos funcionales pueden revelar informacion importante sobre la estructura de los ensamblajes y revelar patrones
emergentes que los estudios interespecificos suelen pasar por alto (Phillips et al., 2020; Chown, 2023). Una de las ventajas de
los enfoques basados en rasgos funcionales sobre aquellos basados en identidades taxondmicas de las especies es que los
primeros permiten profundizar e indagar en las dinamicas ecoldgicas que subyacen los procesos de ensamblaje y el
funcionamiento de las comunidades animales (De Bello et al., 2021; Brandl et al., 2023). Dado que los atributos ecofisiolégicos
se relacionan directamente con la adecuacién de los organismos y modulan la respuesta de las poblaciones a los cambios
ambientales, se ha abogado por su uso en ecologia funcional (Rosado et al., 2013; Phillips et al., 2020; De Bello et al., 2021,
Brandl et al., 2023). Aun asi, las investigaciones sobre la variacion en los atributos ecofisiolégicos en ensamblajes de reptiles, y
de animales en general, son escasas (Jiménez-Robles y De la Riva, 2019; S’khifa et al., 2020; Chown, 2023; Wiescher et al.,
2012).

De acuerdo con Brandl y colaboradores (2023), los rasgos funcionales mas frecuentemente usados en animales (e.g. talla
corporal, dieta, movilidad, historias de vida, uso de habitat) constituyen en ultima instancia facetas de la adquisicién y asignacién
de energia por los organismos, por lo que plantean el uso de rasgos basados en tasas metabdlicas para mejorar el entendimiento
de los procesos de ensamblaje. Si bien la estimacion de tasas metabdlicas en ensamblajes animales no es aun tan comun, el
uso de atributos fisiolégicos térmicos e hidricos ha permitido elucidar aspectos sobre el ensamblaje de comunidades de
ectotermos (Wiescher et al., 2012; Phillips et al., 2020). En general, se reconoce que las especies pueden persistir en los
ensamblajes locales solo si poseen rasgos funcionales compatibles con las condiciones especificas de su habitat (Wiescher
et al., 2012). En consecuencia, la variacion en los atributos ecofisioldgicos de las especies individuales determina la estructura
funcional de los ensamblajes y sus posibles respuestas a las alteraciones ambientales (De Bello et al., 2021; Wiescher et al.,
2012). En el caso de los reptiles, se ha documentado que solamente las especies mas tolerantes al calor y a la deshidratacion
suelen persistir ante las modificaciones de su habitat (Nowakowski et al., 2018a; Souza-Oliveira et al., 2024). Esto implica que
las especies que no tienen la combinacién de atributos ecofisiolégicos necesaria para sobrellevar los cambios ambientales son
filtradas de los ensamblajes (lo que modifica la estructura funcional inicial) (De Bello et al., 2021).

Ademas de la pérdida de especies, las modificaciones ambientales pueden conducir a cambios en la composicién de los
ensamblajes locales, en sus ambitos de distribucion y en sus interacciones (Lurgi et al., 2012). El aumento en la temperatura, ya
sea por cambio climatico o por pérdida de cobertura vegetal, podria permitir a especies adaptadas a temperaturas mas calidas y
habitats abiertos invadir el habitat de especies de bosque, las cuales suelen presentar intervalos de tolerancia térmica mas
estrechos y termorregular menos eficientemente (Huey et al., 2009; Souza-Oliveira et al., 2024). En latitudes tropicales, donde
las montafias son un factor de aislamiento mas fuerte debido a la menor oscilacién térmica y donde las tolerancias térmicas de
los organismos son mas bajas (hipétesis Janzen) (Mufioz y Bodensteiner, 2019), esta reestructuracion de los ensamblajes podria
tener consecuencias mas marcadas, ya que los regimenes térmicos a altas elevaciones ya no serian una barrera para el
intercambio de especies. De igual manera, se ha sugerido que la modificacion de los habitats y el cambio climatico podria
favorecer el establecimiento de especies introducidas, las cuales podrian convertirse en invasoras y desplazar a las especies
nativas debido a su mayor tolerancia fisioldgica al disturbio (Kelley, 2014). Sin embargo, algunos estudios han mostrado que las
diferencias fisiolégicas entre especies nativas y no nativas pueden promover la divisiéon espacial (i.e. microhabitat) y temporal
(i.e. horario de actividad) y permitir asi su coexistencia (Romero-Baez et al., 2020; Ryan y Gunderson, 2021).

Por otra parte, se ha documentado que el calentamiento climatico actual esta ocasionando una disminucion en la talla corporal
de algunos ectotermos (Ohlberger, 2013; Riemer etal., 2018). Si bien, en condiciones normales, las altas temperaturas
incrementan las tasas metabdlicas, y por lo tanto el crecimiento, llega un punto en el que esta relacion se invierte debido al déficit
energético y de suministro de oxigeno que generan (Portner, 2002; Riemer et al., 2018). Cuando las disminuciones en talla son
consistentes a través de las poblaciones de las distintas especies (ya sea por la reduccion en talla de los individuos o por cambios
en las abundancias relativas de las diferentes categorias etarias de la poblacion), la talla corporal media a nivel ensamblaje
también se ve afectada. Ademas, procesos como la migracion y la extincion pueden también modificar la distribucion de tallas
del ensamblaje (Ohlberger, 2013). Dado que la talla corporal determina interacciones interespecificas como la competencia y la
depredacion, se espera que el cambio climatico modifique las cascadas troficas y la estructura de tallas de las comunidades
(Ohlberger, 2013; Riemer et al., 2018).
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Aproximaciones mecanicistas para el modelado del riesgo de extincién

En las ultimas tres décadas, los estudios enfocados en desarrollar, mejorar y aplicar los modelos de nicho ecolégico (MNE)
han proliferado (Santini et al., 2021; Sillero et al., 2021). Uno de los usos mas comunes de los MNE, y particularmente de los
modelos de distribucion de especies, es el de estimar los cambios en la distribucion de los taxones y su riesgo de extincidon debido
al cambio climatico y a la deforestacion (Fagundes et al., 2018; Santini et al., 2021). La mayoria de estos estudios parten de un
enfoque correlativo (fenomenoldgico), caracterizado por la busqueda de patrones de asociaciéon estadistica entre datos de
presencia o abundancia de las especies e informacion ambiental, pero sin indagar a priori en los mecanismos responsables de
dicha asociacion (Dormann et al., 2012). Menos recurridos son los modelos mecanicistas (también conocidos como modelos
basados en procesos), los cuales incluyen de manera explicita rasgos funcionales de las especies (e.g. morfolédgicos, fisiologicos,
conductuales), mientras que consideran la presencia o abundancia de las especies como consecuencia emergente o indirecta
de procesos ecologicos subyacentes (Dormann et al., 2012). Un tercer tipo de modelos, los hibridos, integran tanto informacion
de distribucion de las especies, para la calibracién de parametros, como conocimiento ecolégico previo, de manera que este tipo
de modelos yace en un punto medio del continuo correlativo-mecanicista (Dormann et al., 2012).

Si bien ninguno de los tres tipos de modelos es inherentemente superior a los demas, el uso de cada uno de ellos supone
tanto ventajas como desventajas (Dormann et al., 2012). Al incorporar explicitamente procesos y rasgos funcionales, los modelos
mecanicistas 1) reducen el riesgo de extrapolacion bajo nuevas condiciones ambientales (al proyectar en tiempo y espacio); 2)
permiten modelar los procesos mismos que determinan la distribucion de las especies, y 3) hacen posible considerar la variacién
geografica en los rasgos, la plasticidad fenotipica y la adaptacion (Enriquez-Urzelai et al., 2020; Sillero et al., 2021). No obstante,
este tipo de modelos suele requerir una gran cantidad de informacién sobre los rasgos de las especies e informacién ambiental
en alta resolucion espacio-temporal (Dormann et al., 2012; Sillero et al., 2021). Debido a esto, los estudios con enfoque
mecanicista, incluso aquellos de tipo hibrido, son aun relativamente escasos (Winter et al., 2016; Hayden-Bofill y Blom, 2024).
Afortunadamente, cada vez existen mas bases de datos (e.g. SquamEWL (Le Galliard et al., 2021); ReptTraits, (Oskyrko et al.,
2024)) y codigo de acceso abierto (e.g. NicheMapR, (Kearney y Porter, 2017, 2020)); TrenchR, (Buckley et al., 2023); Mapinguari,
(Caetano et al., 2017)) que facilitan la construcciéon de MNE mecanicistas.

Los MNE mecanicistas se basan en gran medida en los principios de la ecologia biofisica, particularmente en aspectos de
flujo y balance de masa y energia (i.e. agua, alimento y calor) (Kearney y Porter, 2009; Briscoe et al., 2023) (por ello, los términos
modelo mecanicista'y modelo biofisico suelen ser usados de manera sinénima en la literatura (Peterson et al., 2015)). Al basarse
en principios fisicos universales, estos modelos pueden ser usados para inferir lo que podria suceder bajo cualquier combinacion
de rasgos funcionales y condiciones ambientales (Briscoe et al., 2023). En el contexto de los cambios ambientales, esto supone
una gran ventaja sobre los modelos correlativos, cuya capacidad para estimar condiciones nuevas puede verse mermada debido
a la falta de observaciones bajo tales condiciones para parametrizar los modelos (Briscoe et al., 2023). La parametrizacion de
los MNE mecanicistas, por su parte, depende de datos empiricos obtenidos a partir de experimentos u observaciones fisioldgicas,
conductuales y morfoldgicas de los organismos, tales como sus tasas metabdlicas, aspectos de balance hidrico, limites térmicos,
talla y forma corporal, propiedades fisicas de la piel y comportamiento (Riddell et al., 2023).

Los modelos mecanicistas han sido empleados exitosamente para estimar el riesgo de extincion de algunas especies de
reptiles bajo diferentes escenarios de cambio climatico y de pérdida de cobertura vegetal (Sinervo et al., 2010; Mufioz-Nolasco
et al., 2023; Lara-Reséndiz et al., 2024). Al incorporar de manera explicita parametros fisiolégicos, morfoldgicos y conductuales
de los organismos, estos modelos han permitido relacionar dichos atributos con la distribucién, actividad y vulnerabilidad de
algunos taxones a los cambios en su ambiente fisico (Sinervo et al., 2010; Caetano et al., 2020; Mader et al., 2022; Lara-Reséndiz
et al., 2024). Mas aun, la integracién de la teoria del presupuesto energético dinamico (dynamic energy budget theory; (Kooijman,
2009)) en modelos mecanicistas ha posibilitado la construccién de modelos mas precisos, acotados a diferentes estados y
estadios del ciclo de vida de los organismos (Kearney y Porter, 2020). Por ello, se ha propuesto usar herramientas de modelado
mecanicista para evaluar las areas idoneas para la translocacion de especies como medida de conservacion ante el cambio
climatico (Sinervo et al., 2024), considerando no solo la fisiologia de los organismos adultos, sino también los limites térmicos
para el desarrollo embrionario (Mitchell et al., 2016). Debido al potencial de los MNE mecanicistas para guiar decisiones de
conservacion, algunos autores han hecho el llamado a la colaboracién entre fisidlogos, especialistas en modelos de nicho y
conservacionistas para el desarrollo de modelos mas precisos y estrategias de conservacion adecuadas a fin de hacer frente a
los cambios ambientales (Evans et al., 2015).

Conclusiones y perspectivas emergentes

La comprensién de las posibles respuestas ecofisiologicas de los reptiles a los cambios ambientales es crucial para evaluar
su vulnerabilidad y disefar estrategias de conservacion efectivas (Tracy et al., 2006; Nowakowski et al., 2018a; Lara-Reséndiz
et al., 2024). Las alteraciones en las condiciones fisicas del ambiente, inducidas tanto por el cambio climatico como por el cambio
de uso de suelo, conllevan afectaciones en la fisiologia térmica e hidrica de estos organismos, las cuales pueden impactar
negativamente en su adecuacion y conducir al colapso poblacional (Tracy et al., 2006; Sinervo et al., 2010; Nowakowski et al.,
2018a). Los avances mas recientes en el estudio de la ecofisiologia de este y otros grupos de ectotermos han subrayado la
importancia de incorporar aproximaciones funcionales y mecanicistas a fin de proporcionar una vision mas precisa de las
consecuencias de las modificaciones ambientales sobre los organismos a nivel intra- e interespecifico (Rosado et al., 2013;
Evans et al., 2015). No obstante, existen aun areas de investigacién que requieren mayor atencion o que, francamente, han sido
pobremente exploradas.
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Por ejemplo, la mayoria de las evaluaciones de vulnerabilidad en reptiles han sido realizadas con base en organismos adultos,
mientras que otras etapas de la ontogenia, particularmente el desarrollo embrionario, han sido menos estudiadas en comparacién
(Mitchell et al., 2016; Hall y Warner, 2018). Mas alla de la mortalidad en etapas tempranas del desarrollo, se ha sugerido que el
incremento en las temperaturas podria también tener efectos adversos sobre el funcionamiento neuronal y cognitivo en reptiles
y otros ectotermos (Beltran et al., 2021). Del mismo modo, se desconocen los limites térmicos de fertilidad para la gran mayoria
de los taxones, esto a pesar de que los efectos subletales de las altas temperaturas a nivel reproductor podrian impactar a las
poblaciones con mayor fuerza que los efectos letales por sobrecalentamiento (Quintero-Pérez et al., 2023; Bretman et al., 2024).
Esto subraya la importancia de incorporar aspectos de sensibilidad térmica en funcién de la ontogenia y de la maduracién
espermatica en modelos hibridos y mecanicistas, lo que podria incrementar su poder predictivo y precisién. Por otra parte, el
conocimiento acerca de los mecanismos epigenéticos que median los efectos de la temperatura en reptiles es practicamente
nulo, lo cual es preocupante si se considera que la temperatura afecta la metilacion del DNA a nivel del genoma completo en
muchos animales (Singh et al., 2020). Menos aun es lo que se sabe acerca de los efectos a nivel epigenético y fenotipico de la
restriccion hidrica (Dupoué et al., 2019), y en general los aspectos de hidrorregulacion han sido mucho menos estudiados en
reptiles que aquellos relacionados con la termorregulacion y los limites térmicos (Pirtle et al., 2019).

Esta brecha de conocimiento se extiende al ambiente fisico del nido, el cual modula directamente el éxito del desarrollo.
Nuestra comprension acerca de los efectos de los cambios ambientales sobre la anidacién en reptiles esta limitada a algunos
pocos taxones en los que este comportamiento es facilmente observable, como tortugas y cocodrilos (Du et al., 2023). Dado que
los huevos mantienen su balance hidrico al absorber agua del suelo, y considerando las limitadas capacidades de
termorregulacion del embrion dentro del huevo, documentar los cambios térmicos e hidricos inducidos por las modificaciones
ambientales en los nidos representa una tarea prioritaria. Para especies viviparas el reto no es menos urgente, puesto que las
hembras gestantes tienden a ser mas vulnerables a los efectos de la deshidratacion y de la hipertermia que los machos y las
hembras no gravidas (Lourdais et al., 2017; Virens y Cree, 2019). Es por ello por lo que hacen falta mas estudios que aborden
las consecuencias ecologicas y evolutivas de las respuestas maternas a las alteraciones térmicas e hidricas.

Otro factor critico que introduce incertidumbre en las proyecciones de riesgo es la adaptacion local. En la mayoria de los
casos, se dispone de muy pocos datos sobre la variacidn intraespecifica de los atributos fisioldgicos, sean térmicos o hidricos,
en la misma especie a través de diferentes ambientes (Buckley et al., 2015; Belasen et al., 2017; Pontes-da-Silva et al., 2018).
Esta carencia de informacion puede sesgar la inferencia sobre el nicho fundamental de una determinada especie y, por lo tanto,
llevar a una sobreestimacion o subestimacién de su capacidad real de adaptacién al cambio climatico. Finalmente, para evaluar
la viabilidad poblacional a largo plazo, también se requiere un mejor entendimiento de la tasa de cambio evolutivo de estos rasgos
en respuesta a las presiones ambientales, un area que permanece en gran medida inexplorada, salvo contadas excepciones
(Bodensteiner et al., 2021).

A pesar del potencial de los enfoques mecanicistas, la ecofisiologia de reptiles enfrenta una limitante critica: la falta de
estudios de repetibilidad y estandarizacion (Taylor et al., 2021). Gran parte de la evidencia que sustenta las predicciones sobre
vulnerabilidad y riesgo de extincidon se enmarca en trabajos aislados y con metodologias diversas (Caetano et al., 2020; Arenas-
Moreno et al., 2021; Briscoe et al., 2023). Esta heterogeneidad dificulta la comparacién robusta de resultados entre especies y
poblaciones y, lo que es mas importante, la sintesis de datos para construir modelos predictivos a gran escala. Para superar esta
limitacién, es imperativo que la comunidad cientifica adopte la estandarizacion de protocolos para la medicion de rasgos
fisioldgicos funcionales y promueva la replicacién sistematica para construir bases de datos con la variacion ambiental e
intraespecifica necesaria para calibrar modelos mecanicistas fiables (Le Galliard et al., 2021; Oskyrko et al., 2024).

Las consecuencias de las modificaciones ambientales sobre los ensamblajes de reptiles a nivel ecofisiologico son igualmente
poco conocidas. Se sabe, sin embargo, que la heterogeneidad microclimatica es uno de los factores que determinan la variacién
ecofisioldgica y la composicion de los ensamblajes de reptiles a través del paisaje (Jiménez-Robles y de la Riva, 2019). Esto
plantea la posibilidad de emplear modelos que incorporen parametros microclimaticos y ecofisiolégicos para determinar patrones
de riesgo de extincién en ensamblajes de reptiles y de otros ectotermos, lo que mejoraria el entendimiento de la interaccién entre
cambio climatico y cambio de uso de suelo y contribuiria a forjar mejores estrategias de conservacion (Nowakowski et al., 2018b).
Asimismo, a fin de estimar de manera mas precisa los impactos de las alteraciones ambientales, es necesario considerar las
interacciones bidticas, pues estas pueden limitar el nicho fundamental de las especies y determinar su nicho realizado (Riddell
etal., 2023). El reto reside en integrar estos conocimientos en modelos predictivos que consideren la complejidad de las
interacciones entre los diferentes factores del cambio global. Esto permitirda una mejor estimacion de la vulnerabilidad de los
reptiles a las alteraciones antrdpicas, asi como un manejo mas adecuado de sus habitats en pos de asegurar la conservacion de
sus poblaciones y de sus ensamblajes en un mundo en constante cambio.
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