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RESUMEN 

Los aspectos de historia de vida de las especies han evolucionado 
confiriéndoles ventajas adaptativas que se reflejan en su adecuación biológica. 
Las variaciones interespecíficas en estos caracteres de historia de vida 
subyacen, principalmente, en las soluciones de compromiso entre el 
crecimiento, el mantenimiento y la reproducción. En organismos ectotermos la 
temperatura ambiental es uno de los principales factores que afectan la 
evolución de los caracteres de historia de vida, influyendo en las tasas de 
crecimiento, la edad y talla a la madurez sexual, la frecuencia reproductiva, y el 
número y tamaño de las crías. Por ejemplo, en las especies que habitan 
ambientes de climas fríos se observa un crecimiento más lento y madurez 
sexual a mayor edad y talla corporal que aquellas especies que habitan 
ambientes cálidos. En ambientes con climas templado-fríos como los de la 
Cordillera de los Andes y la Patagonia, los lagartos deben realizar un balance 
muy preciso de la energía destinada al crecimiento y a la reproducción a fin de 
asegurar su supervivencia. Es de esperar que los diferentes aspectos de 
historia de vida estén fuertemente influenciados por el ambiente, dado que la 
rigurosidad climática impone fuertes limitaciones a todos los eventos de la 
historia de vida de las especies ectotérmicas. Sin embargo, el rol de la filogenia 
también es importante en especial en taxones con un alto grado de 
conservación de su ecología y fisiología. Este es el caso de los lagartos del 
género Phymaturus, que agrupa a especies vivíparas, saxícolas y 
principalmente herbívoras que se distribuyen aisladamente en un gradiente 
latitudinal y altitudinal desde Catamarca hasta Chubut en Argentina y en el 
centro de Chile. En esta tesis, se estudió a partir de la técnica de 
esqueletocronología la edad y el crecimiento de 4 especies de Phymaturus, de 
los dos grupos filogenéticos existentes (palluma y patagonicus). Además, se 
estimaron parámetros de historia de vida que relacionan el crecimiento y la 
reproducción. Esta información fue adicionada a la existente para otras 
especies de Phymaturus y analizada en un marco filogenético mediante 
regresiones obtenidas a partir de modelos de mínimos cuadrados 
generalizados filogenéticos (PGLS) para establecer cuáles son las variables 
ambientales que presentan mayor influencia en la historia de vida de las 
especies. Por último, como parte del estudio de la inversión reproductiva de 
Phymaturus, se analizó la existencia de cuidado parental en una de las 
especies estudiadas, P. spectabilis.  
Se encontró que las especies que maduran a menor edad (6-7 años) son P. 
spectabilis y P. antofagastensis mientras que en P. aguanegra, machos y 
hembras maduran a los 7 años y P. zapalensis presenta las edades de 
madurez sexual más altas (8-9 años). En cuanto a la longevidad, las especies 
del norte son las más longevas siendo P. antofagastensis la especie que 
alcanza mayor edad (20), seguida de P. aguanegra (16). De las especies 
patagónicas, P. zapalensis registró una edad máxima de 15 años y P. 
spectabilis de 12 años. Los individuos juveniles presentaron tasas de 
crecimiento específicas (TCE) más altas que los adultos, y entre los juveniles 
las TCE fueron más altas en hembras que en machos en P. aguanegra y P. 
zapalensis. Entre los adultos, en P. spectabilis y P. antofagastensis las 
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hembras presentaron TCE más altas que los machos. No se registraron 
diferencias en las TCE de juveniles entre las especies, mientras que en adultos 
P. spectabilis presentó tasas de crecimiento menores que el resto. En cuanto a 
los parámetros de historia de vida estimados, P. aguanegra fue la especie que 
mayor tasa de reproducción neta presentó, mientras que P. zapalensis exhibió 
el valor más bajo. En cuanto al esfuerzo reproductivo por unidad de tiempo, P. 
spectabilis presentó el valor más alto y P. antofagastensis el más bajo. Al 
considerar el esfuerzo reproductivo a lo largo de la vida, P. aguanegra presentó 
el valor más alto mientras que P. spectabilis el menor valor.  
Las variables de crecimiento y reproducción no presentaron señal filogenética 
significativa. En cuanto al efecto de las variables abióticas sobre la historia de 
vida, la longevidad se relacionó negativamente con la temperatura media; la 
amplitud térmica afectó positivamente el tiempo reproductivo relativo de 
machos y negativamente el esfuerzo reproductivo; y el esfuerzo reproductivo a 
lo largo de la vida se relacionó negativamente con las precipitaciones. 
Se observaron dos tipos de comportamientos parentales en P. spectabilis. Ante 
la presencia de un depredador aéreo las madres permanecieron más tiempo 
cerca de la cría y registraron menos actividad que en el resto de los 
experimentos. En cambio, ante la presencia del depredador terrestre las 
madres presentaron muchos más cabeceos que en el resto de los tratamientos. 
Las restricciones ambientales y la relativamente escasa plasticidad que 
presentan los Phymaturus explican la existencia de historias de vida “lentas” en 
los representantes del género, con madurez sexual tardía. La similitud entre las 
edades de madurez sexual contrasta con las diferencias en longevidad 
registradas, siendo las especies norteñas del grupo palluma más longevas que 
las especies patagónicas. De igual manera, las soluciones de compromiso 
entre el crecimiento y la reproducción muestran dos patrones distintos 
relacionados con la longevidad que puede alcanzar cada grupo. Por un lado, 
las especies del grupo palluma invierten más tiempo de sus vidas en 
reproducción pero menor cantidad de energía y nutrientes en cada evento 
reproductivo. Por otro lado, las especies patagónicas tienen tiempos 
reproductivos menores asociados con una mayor inversión de energía y 
nutrientes en cada evento reproductivo y una mayor frecuencia reproductiva 
(anual-bianual). Las diferencias observadas no parecen obedecer a la filogenia 
sino más bien a diferencias en las condiciones ambientales. La temperatura 
media, la amplitud térmica, la productividad de sus hábitats y la intensidad del 
viento junto con factores ecológicos como la presión de depredación y la 
competencia intraespecífica explicarían las diferencias observadas. Además, 
se comprobó la existencia de comportamientos parentales en P. spectabilis lo 
que sumado a los datos de otras especies de Phymaturus sugiere la existencia 
de un patrón común de cuidado parental en el género, relacionado con la 
inversión reproductiva. 
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ABSTRACT 

The different traits of the life history of the species have evolved conferring 
adaptive advantages that are reflected in their fitness. Interspecific variation in 
these life story traits depend mainly on trade-offs between growth, maintenance 
and reproduction. In ectotherm organisms, environmental temperature is one of 
the main factors affecting the evolution of the life history traits, influencing 
growth rates, age and size at sexual maturity, reproductive rate, and the 
number and size of the offspring. For example, in species that inhabit cold-
climate environments it is observed slower growth and sexual maturity is 
reached later and at larger sizes than in those species that inhabit warm 
environments. In the Andes and Patagonia cold-climates, lizards must make a 
very precise balance of energy for growth and reproduction to ensure their 
survival. Many aspects of life history are expected to be strongly influenced by 
the environment, given that climate harshness imposes severe limitations to all 
events in the life history of ectothermic species. However, the role of the 
phylogeny is also important, especially in taxa with a high degree of 
conservation of their ecology and physiology. This is the case of lizards of the 
genus Phymaturus, which is a group of viviparous, saxicolous and mainly 
herbivorous lizards distributed in isolation in a latitudinal and altitudinal gradient 
from Catamarca to Chubut in Argentina and in central Chile. In this thesis, we 
studied with the skeletochronology technique the age and growth of 4 species 
of Phymaturus from the two existing phylogenetic groups (palluma and 
patagonicus). In addition, life history parameters that relate the growth and 
reproduction were estimated. This information was added to the available 
information for other species of Phymaturus and analyzed in a phylogenetic 
frame using phylogenetic generalized least squares (PGLS) regression models 
to determine the relation between the environmental variables and the life 
history of the species. Finally, as part of the study reproductive investment of 
Phymaturus, the existence of parental care in one of the studied species, P. 
spectabilis was analyzed. 
We found that species that mature at an earlier age (6-7 years) are P. 
spectabilis and P. antofagastensis, while in P. aguanegra males and females 
mature at 7 years and P. zapalensis presents the higher ages of sexual maturity 
(8-9 years). In the case of the longevity, northern species presented higher 
longevities being P. antofagastensis the species that reached the older age (20 
years), followed by P. aguanegra (16 years). In the Patagonia, P. zapalensis 
recorded a maximum age of 15 years and P. spectabilis 12 years. Juveniles 
presented higher specific growth rates (TCE) than adults, and among them the 
TCE were higher in females than in males only in P. aguanegra and P. 
zapalensis. Among adults, P. spectabilis and P. antofagastensis females 
showed higher TCE than males. The TCE of juveniles between species were 
similar, while in adults P. spectabilis showed lower rates of growth than the rest. 
As for the life history parameters estimated, P. aguanegra was the species that 
presented the higher net reproduction rate, while P. zapalensis exhibited the 
lowest value. Regarding reproductive effort per unit of time, P. spectabilis 
showed the highest value and P. antofagastensis the lowest. When considering 
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the lifetime reproductive effort, P. aguanegra presented the highest value while 
the lower value was registered in P. spectabilis. 
The growth and reproduction variables showed no significant phylogenetic 
signal. As for the effect of abiotic variables on the life history, the longevity was 
negatively related to mean environmental temperature; the temperature range 
positively affects the male reproductive relative time and negatively the 
reproductive effort; and lifetime reproductive effort was negatively related to 
rainfall. 
Two types of parental behaviors were observed in P. spectabilis. In the 
presence of an aerial predator mothers stayed longer near the offspring and 
registered less activity than in the rest of the experiments. However, in the 
presence of a terrestrial predator, mothers displayed more heabobs than in the 
other treatments. 
Environmental constraints and relative low plasticity presented by Phymaturus 
explain the pattern of "slow" life histories with late sexual maturity presented by 
the members of the genus. The similarity between the ages at sexual maturity 
contrasts with the differences in longevity registered, considering that the 
northern species of the palluma group live longer than the Patagonian species. 
Similarly, trade-offs between growth and reproduction show two different 
patterns related to the longevity that can reach each group: on the one hand, 
the palluma group species spend more time in their lives to reproduction but 
less energy and materials at each reproductive event; on the other hand, the 
patagonicus group species have shorter reproductive life which are 
compensated by higher investment of energy and materials in each 
reproductive event and higher reproductive frequency. The observed 
differences do not seem to be related to the phylogeny but rather to differences 
in environmental conditions of each habitat. The mean temperature, the 
temperature range, the productivity of their habitats and the wind speed along 
with environmental factors such as pressure of predation and intraspecific 
competition may explain the observed differences. In addition, it was found the 
existence of parental behavior in P. spectabilis which together with data from 
other species of Phymaturus suggests the existence of a common pattern of 
parental care in the genus, related to the reproductive investment that the 
females of Phymaturus present. 
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INTRODUCCIÓN 

La teoría de selección natural predice que los caracteres de historia de 

vida han sido seleccionados, confiriendo a los organismos ventajas adaptativas 

que se ven reflejadas en la maximización de su adecuación biológica o “fitness” 

(Moreno-Klemming, 2002), considerada como una característica cuantificable 

de los alelos, genotipos o rasgos que predice su representación numérica en 

las futuras generaciones (sensu Hunt y Hodgson, 2010). Del conjunto de 

variables que definen la historia de vida y que influyen en la supervivencia y el 

éxito reproductivo de los reptiles, se destacan: el modo reproductivo (Tinkle y 

Gibbons, 1977), la duración de las diferentes etapas de la ontogenia (Balon, 

1985; Shuter y Post, 1990), las tasas de crecimiento (Tinkle y Gibbons, 1977; 

Shuter y Post, 1990; Andrews y Mathies, 2000), la secuencia temporal de 

eventos reproductivos tales como la vitelogénesis, cortejo, cópula y preñez 

(Saint Girons, 1985), los comportamientos termorregulatorios favorables para el 

desarrollo embrionario (Tinkle y Gibbons, 1977; Beuchat, 1986; Charland y 

Gregory, 1995; Andrews y Mathies, 2000; Luiselli y Akani, 2002; Shine, 2004) y 

el almacenamiento de reservas energéticas (Moreno-Klemming, 2002; Ricklefs 

y Wikelski, 2002), entre otras. Las variaciones en estos caracteres de historia 

de vida subyacen, en gran medida, en las soluciones de compromiso entre las 

distintas funciones vitales tales como el crecimiento, el mantenimiento y la 

reproducción (Duvall et al., 1982; Roff, 1992), y las limitantes a la expresión de 

la variabilidad genética específicas de cada linaje (Stearns, 2000).  

El concepto de “trade-off” o solución de compromiso se utiliza 

habitualmente en el análisis de las interacciones entre el rendimiento fisiológico 

y los distintos caracteres de historia de vida (Bogert, 1949; Dunham et al., 

1988; Stearns, 1992). Existen dos tipos de soluciones de compromiso: por un 

lado, las que se dan cuando un organismo se expone a un riesgo de mortalidad 

mayor asociado a la adquisición de un determinado recurso (energía, pareja, 

microambiente; “soluciones de compromiso de adquisición”; Angilletta, 2009); y, 

por el otro lado, las que ocurren siempre que un organismo divide una cantidad 

finita de recursos entre distintas demandas antagónicas (ej.: crecimiento vs 

reproducción; “soluciones de compromiso de asignación”; Angilletta, 2009). La 
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interrelación entre la adquisición y la asignación de recursos y los factores 

ambientales bióticos (la competencia inter e intraespecífica, la presión de 

depredación) y abióticos (la disponibilidad de alimento, los nutrientes, 

temperatura, el fotoperiodo y la disponibilidad de refugios), determinarán en 

mayor medida las variaciones en los diferentes aspectos de la historia de vida 

de una especie (Angilletta, 2009). De acuerdo con esto, se ha demostrado que 

las tasas de crecimiento pueden modificarse según la variación en la 

disponibilidad de alimento y en el contenido de nutrientes (Andrews, 1976; 

Schoener y Schoener, 1978; Dunham, 1978). Por ejemplo, los juveniles suelen 

presentar mayores tasas de crecimiento que los adultos, y pueden adquirir la 

madurez sexual a edades más tempranas cuando los recursos alimenticios son 

abundantes (Niewiaroski, 2001), mientras que la escasez de ciertos minerales, 

como el calcio, afecta la reproducción dada su importancia en la vitelogénesis 

(Lagarde et al., 2003). Por otro lado, se ha observado que el fotoperiodo tiene 

marcados efectos en el ciclo testicular de algunos lagartos (Licht, 1971), 

aunque el factor abiótico de mayor importancia es la disponibilidad de 

microambientes térmicos adecuados ya que influye en la mayoría de las 

funciones fisiológicas y comportamentales (Cowles y Bogert, 1944; Pearson, 

1954; Huey y Pianka, 1977; Hill, 1980; Prosser y Brown, 1991; Smith y 

Ballinger, 2001; Zug et al., 2001). Así, es de esperar que lagartos con alta 

disponibilidad de ambientes térmicos, puedan adquirir mayores temperaturas 

corporales que resulten en altas tasas metabólicas, de locomoción, digestión y 

crecimiento (Shine, 2004). 

La temperatura, en particular, es uno de los principales factores que 

afectan la evolución de los caracteres de historia de vida en lagartos, ya que 

debido a su estrecha relación con las reacciones bioquímicas influye en el 

rendimiento fisiológico (Bogert, 1949; Huey y Stevenson, 1979; Huey y Hertz, 

1982; Angilletta et al., 2002; Huey et al., 2003; Pinch y Claussen, 2003; 

Angilletta, 2006, entre otros) y en consecuencia, en las tasas de crecimiento 

(Zug et al., 2001; Kubisch et al., 2012), en la edad y talla a la madurez sexual 

(Adolph y Porter, 1993; Niewiaroswski, 2001; Gutiérrez et al., 2013), en la 

frecuencia reproductiva (Olsson y Shine, 1999; Ibargüengoytía y Cussac, 1996; 

1998; Ibargüengoytía y Casalins, 2007; Boretto e Ibargüengoytía, 2009), y en el 

número y tamaño de las crías (Barbraud y Wimerskirch, 2001; Winkler et al., 
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2002; Sanz et al., 2003; Shine, 2005; Angilletta, 2009). Por ejemplo, las bajas 

temperaturas provocan un crecimiento más lento y madurez sexual a mayor 

talla corporal (Tinkle et al., 1970; Dunham et al., 1988; Angilletta et al., 2004). 

Si bien la temperatura tiene una influencia directa sobre el comportamiento y la 

fisiología de los ectotermos y muchos lagartos son termorreguladores activos 

que utilizan diversos mecanismos comportamentales para mantener 

temperaturas corporales estables durante la actividad (Bauwens et al., 1996), 

en especies que pasan largos períodos de brumación, el tiempo de actividad 

cobra una importancia fundamental en la determinación de los caracteres de 

historia de vida (Adolph y Porter, 1993; Sears y Angilletta, 2004; Olalla-Tárraga 

et al., 2006; Horváthová et al., 2013). Dado que la tasa y la duración del 

crecimiento somático determinan cuándo se alcanza la madurez sexual, los 

lagartos que están activos por un mayor número de horas diarias o de días 

crecerían más por año y madurarían más temprano a tallas menores (Adolph y 

Porter, 1996). Estas predicciones se sustentan en estudios de campo que 

muestran que las tasas de crecimiento anual de lagartos aumentan con el 

tiempo de actividad anual (Davis, 1967; Tinkle, 1972; Ballinger, 1983; Grant y 

Dunham, 1990) y por observaciones directas de maduración temprana en 

lagartos que presentan temporadas de crecimiento más largas (Tinkle y 

Ballinger 1972; Goldberg 1974; Grant y Dunham 1990). De esta manera, los 

lagartos que viven a bajas latitudes o altitudes pueden estar activos la mayor 

parte del año y sus temporadas de crecimiento son más largas en comparación 

con aquellas especies que habitan altas latitudes o altitudes (Adolph y Porter, 

1993). En cambio, en ambientes con climas templado-fríos, las bajas 

temperaturas y los cortos períodos de actividad restringen el crecimiento de los 

lagartos y se reflejan en caracteres de historia de vida distintivos como la 

madurez sexual tardía y un aumento en la longevidad (Tinkle et al., 1970; 

Dunham et al., 1988; Wapstra et al., 2001). De acuerdo a esto, diversos 

autores han planteado la existencia de un continuo entre las historias de vida 

“rápidas” de los climas más benignos y las historias de vida “lentas” de los 

ambientes más rigurosos (Bielby et al., 2007; de Magalhães et al., 2007). 

Para el estudio de la historia de vida de una especie, es fundamental el 

conocimiento de determinadas variables tales como la edad de los individuos, 

la longevidad, la edad de madurez sexual y las tasas de crecimiento. En este 
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sentido, la esqueletocronología resulta una técnica histológica confiable y 

robusta para la determinación de edades individuales en reptiles y anfibios 

(Castanet, 1978, 1979; Castanet y Roche, 1981; Castanet et al., 1988; Patnaik 

y Behera, 1981; Smirina y Ananjeva, 2007). Los lagartos, en particular, son el 

grupo más estudiado debido a que presentan una estructura ósea simple con 

baja vascularización (excepto en varánidos), además de poca remodelación 

intracortical y marcas suplementarias poco frecuentes (Castanet, 1994). 

Específicamente, los lagartos de regiones templadas y/o frías resultan mejores 

modelos de estudio que aquellos que habitan en los trópicos, dado que sus 

anillos de crecimiento son más evidentes debido a la reducción en la actividad 

metabólica producto de las bajas temperaturas ambientales durante las 

estaciones frías (Cagle, 1950; Enlow, 1969). 

Utilizando la técnica de esqueletocronología, se ha determinado que en 

varias especies de lagartos las tasas de crecimiento dependen de la 

temperatura, y que varían a lo largo de la ontogenia, según el sexo, la madurez 

sexual y el estado reproductivo de los individuos (Adolph y Porter, 1993; 

Niewiaroski, 2001). Por ejemplo, en ciertas especies de lagartos de la 

Patagonia argentina, las hembras en la etapa juvenil presentan mayores tasas 

de crecimiento que los machos, lo que garantizaría la adquisición de la 

madurez sexual más tempranamente, maximizando el tiempo de vida 

reproductiva y favoreciendo la producción de mayor cantidad de crías a lo largo 

de la vida (Piantoni et al., 2006a, b; Gutiérrez et al., 2013). Por otro lado, en las 

especies patagónicas Liolaemus pictus argentinus, Phymaturus tenebrosus y 

Homonota darwini (Gutiérrez et al., 2013; Piantoni et al., 2006 a y b), y en las 

especies altoandinas del norte de Argentina Liolaemus irregularis, Liolaemus 

multicolor y Phymaturus punae (Valdecantos et al., 2007; Boretto et al., 2015), 

se observaron tasas lineales de crecimiento en los juveniles, mientras que en 

los adultos el crecimiento es significativamente menor y asintótico, como se 

observa habitualmente en anfibios y en otros reptiles (Kusano et al., 1995; 

Measey, 2001; Wapstra et al., 2001; Bruce et al., 2002). 

La reducción de la tasa de crecimiento en adultos se asocia con un 

cambio en la asignación de recursos del crecimiento a la reproducción. A altas 

latitudes y altitudes en Argentina, las limitaciones térmicas de los ambientes 

imponen a los lagartos una fuerte presión sobre la solución de compromiso de 
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asignación entre el crecimiento y la reproducción (Piantoni et al., 2006 a y b; 

Gutiérrez et al., 2013; Boretto et al., 2015). A pesar de las bajas tasas de 

crecimiento, las especies que habitan ambientes templados-fríos pueden 

alcanzar una talla corporal relativamente grande prolongando la etapa juvenil 

de crecimiento, aunque se retrase la reproducción y disminuya la fecundidad, 

en comparación con especies de ambientes cálidos (Tinkle et al., 1970; 

Dunham et al., 1988; Cree, 1994; Angilletta et al., 2004). Por ejemplo, en la 

Puna de Salta, a 3478 msnm, los machos de Liolaemus multicolor maduran a 

los 12 años mientras que las hembras lo hacen a los 9, y presentan un alta 

longevidad de hasta 20 años (Valdecantos et al., 2007). Este mismo patrón de 

madurez sexual tardía (8-9 años) y alta longevidad (20 años) se repite en otra 

especie de liolaémido, Phymaturus punae, que vive en la Puna de San Juan 

(3100-4200 msnm; Boretto et al., 2015). Sin embargo, como se mencionó 

anteriormente, otros factores pueden influenciar la historia de vida de una 

especie que vive en un clima riguroso. Una especie simpátrica de L. multicolor, 

Liolaemus irregularis, madura más temprano (7-8 años) y alcanza una 

longevidad significativamente menor (10 años), lo que ha sido explicado por 

diferencias en los comportamientos reproductivos entre las especies 

(Valdecantos et al., 2007). Las restricciones ambientales, la filogenia y la dieta 

también son importantes (Scharf et al., 2015) y podrían explicar las diferencias 

en el crecimiento de dos liolaémidos de la Patagonia geográficamente cercanos 

(20-30 km). Liolaemus pictus argentinus, una especie insectívora de bosques 

templados (770-1770 msnm) madura relativamente temprano (3-4 años) y 

puede vivir hasta los 9 años (Gutiérrez et al., 2013), mientras que Phymaturus 

tenebrosus (previamente conocido como Phymaturus patagonicus, Lobo y 

Quinteros, 2005), una especie herbívora de ambientes rocosos de estepa (575-

1230 msnm), presenta una madurez tardía (7-9 años) y puede alcanzar una 

alta longevidad de hasta 16 años (Piantoni et al., 2006a).  

Diferencias en el crecimiento atribuibles al ambiente se pueden 

encontrar, incluso, a nivel intraespecífico. Por ejemplo, en Zootoca vivipara, un 

lacértido europeo de amplia distribución geográfica, se han registrado cambios 

en la talla adulta de las hembras de distintas poblaciones relacionados con las 

condiciones climáticas (Roitberg et al., 2013) y con el largo de las temporadas 

de actividad (Horváthová et al., 2013). De la misma manera, en la lagartija L. 
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pictus argentinus se hallaron diferencias en las tasas de crecimiento (10,19 

mm.año-1 versus 4,94 mm.año-1), en la edad de adquisición de la madurez 

sexual (3 años versus 4 años) y en la longevidad (9 años versus 8 años) 

asociadas a las diferencias en la extensión de la temporada de actividad y en 

temperaturas ambientales disponibles entre poblaciones localizadas a diferente 

altitud (770 versus 1615-1769 msnm, respectivamente; Gutiérrez et al., 2013). 

La longevidad en animales es un carácter altamente variable, 

influenciado por factores intrínsecos y extrínsecos (Scharf et al., 2015). Existen 

tres explicaciones para la longevidad animal relacionadas con factores 

intrínsecos: la teoría de acumulación de mutaciones (Hughes y Reynolds, 

2005), la teoría de pleiotropía antagonística (Ljubuncic y Reznick, 2009) y la 

teoría de la tasa de vida (Sohal, 1986; Wilkinson y South, 2002). Todas estas 

teorías hacen énfasis en la solución de compromiso de asignación entre el 

mantenimiento somático y la reproducción, dando como resultado una 

correlación negativa entre la inversión reproductiva y la longevidad (Kirkwood, 

2001; Ljubuncic y Reznick, 2009). Por otro lado, el factor extrínseco más 

influyente sobre la longevidad es la mortalidad ya sea causada por 

depredación, inanición y/o parásitos (Healy et al., 2014; Valcu et al., 2014). Es 

esperable que un aumento de este factor extrínseco favorezca la reproducción 

a una edad más temprana (Scharf et al., 2015). Por otro lado, en regiones frías 

los animales usualmente hibernan. Durante la hibernación la depredación es 

mínima y el metabolismo disminuye significativamente, reduciéndose las tasas 

de mutaciones y el daño oxidativo. Tanto la mortalidad intrínseca como 

extrínseca se reducen en regiones frías y de altas latitudes, lo que derivaría en 

ciclos de vida prolongados (Scharf et al., 2015). También existen otros 

caracteres de historia de vida correlacionados con la longevidad como la edad 

mínima de madurez sexual y el nivel de interacción social (Prothero, 1993; 

Wasser y Sherman, 2010). Por ejemplo, la reproducción temprana, frecuente 

y/o intensiva se encuentra asociada a una longevidad reducida (Kirkwood, 

2001).  

La integración del conocimiento obtenido a partir del estudio del 

crecimiento cíclico de los huesos de una especie (edad de madurez sexual y 

longevidad), y de la biología reproductiva (frecuencia reproductiva, tamaño de 

camada, fecundidad media anual, masa relativa de la camada) permite el 
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cálculo de determinados parámetros de historia de vida, como la tasa neta 

reproductiva, el tiempo reproductivo relativo y el esfuerzo reproductivo por 

unidad de tiempo y a lo largo de la vida, a partir de los cuales es posible 

analizar las soluciones de compromiso de asignación entre el crecimiento, el 

mantenimiento y la reproducción (Pianka, 1982; Charnov, 2002). Por ejemplo, 

el esfuerzo reproductivo, que se define como la proporción de la masa corporal 

destinada a la reproducción por año, es un reflejo de la solución de 

compromiso entre la reproducción y las distintas necesidades del individuo, 

como la inversión en crecimiento y mantenimiento (Stearns, 2000; Charnov, 

2002), y es inversamente proporcional al tiempo de vida adulta promedio 

(Charnov, 2005). En lagartos que habitan regiones con climas templados fríos 

de los Andes y la Patagonia argentina, es de esperar que estos parámetros de 

historia de vida estén fuertemente influenciados por el ambiente, dado que la 

rigurosidad climática impone fuertes limitaciones a todos los eventos de la 

historia de vida, y en particular a los eventos reproductivos. Además, en saurios 

vivíparos los tiempos reproductivos están fisiológicamente limitados, dado que 

la vitelogénesis y la preñez son eventos mutuamente excluyentes, como 

consecuencia del doble rol que tuvo la progesterona ovárica en la evolución de 

la viviparidad (Duvall et al., 1982; Callard et al., 1992; Custodia-Lora y Callard, 

2002). La progesterona inhibe las contracciones del miometrio, condición 

primaria para la retención de los huevos y la aparición de la viviparidad, pero 

también inhibe la producción de los estrógenos necesarios para la síntesis 

hepática de vitelogenina (Callard et al., 1992). No se ha observado en 

liolaémidos, hembras que presenten simultáneamente folículos vitelogénicos 

grandes y embriones en el útero, lo cual lleva a la hipótesis de que la 

concentración de progesterona se mantiene elevada durante toda la gestación, 

inhibiendo la vitelogénesis (Ibargüengoytía y Cussac, 1996, 1998; 

Ibargüengoytía, 2004; Boretto y Ibargüengoytía, 2006; 2009; Boretto et al., 

2007, 2014a; Cabezas Cartes et al., 2010). Como consecuencia de las 

limitaciones fisiológicas y ambientales que los lagartos tienen en los ambientes 

templados fríos de los Andes y la Patagonia argentina, se ha observado que los 

ciclos reproductivos femeninos no pueden ser completados dentro de las 

reducidas extensiones de las temporadas de actividad, deviniendo en ciclos 

reproductivos femeninos prolongados (Ibargüengoytía y Cussac, 1996, 1998; 
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Ibargüengoytía, 2004; Ibargüengoytía y Casalins, 2007; Boretto et al., 2007, 

2014a; Boretto e Ibargüengoytía, 2006, 2009; Cabezas Cartes et al., 2010). En 

particular en el género Phymaturus, enteramente vivíparo, se observa la 

existencia de ciclos femeninos prolongados bianuales (nacimiento de una 

camada cada dos años por cada hembra adulta, p.ej.: P. vociferator, Habit y 

Ortiz, 1996; P. tenebrosus, Ibargüengoytía, 2004; P. antofagastensis, Boretto y 

Ibargüengoytía, 2006; P. punae, Boretto et al., 2007; P. aguanegra, Cabezas 

Cartes et al., 2010) o anuales-bianuales (con interrupción del ciclo reproductivo, 

sin actividad reproductiva durante toda una temporada de actividad, p.ej.: P. 

zapalensis, Boretto e Ibargüengoytía, 2009; P. spectabilis, Boretto et al., 

2014a). Adicionalmente, todas las especies de Phymaturus estudiadas exhiben 

bajos tamaños de camada (1-3 crías según la especie) y como consecuencia 

de ello y de los ciclos femeninos prolongados, las fecundidades medias 

anuales en este género se encuentran entre las más bajas para lagartos 

(Ibargüengoytía y Casalins, 2007; Boretto e Ibargüengoytía, 2009; Cabezas 

Cartes et al., 2010). Por otra parte, las crías nacidas de hembras de 

Phymaturus mantenidas en cautiverio durante la última etapa de la preñez, no 

sólo presentan al nacer abundantes reservas energéticas en forma de cuerpos 

grasos y vitelo intrabdominal (Boretto et al., 2007; Boretto e Ibargüengoytía, 

2009; Cabezas Cartes et al., 2010), sino que son de gran tamaño 

(aproximadamente la mitad del largo hocico cloaca de la madre) y presentan 

pesos corporales equivalentes aproximadamente a un quinto del peso de la 

madre (Boretto, 2009). Esta reserva de energía podría representar para los 

Phymaturus un importante recurso para afrontar las condiciones ambientales 

rigurosas, incrementando las posibilidades de sobrevivencia, considerando que 

los nacimientos ocurren hacia el final de la estación de actividad (Boretto e 

Ibargüengoytía, 2009), y sugiere la existencia de un alto esfuerzo reproductivo. 

En un sentido más amplio, el esfuerzo reproductivo no sólo se limita a la 

reproducción en sí misma, sino que incluye también los costos que representa 

el cuidado parental en sus diversas formas, sobre la adecuación biológica 

(Low, 1978; Alexander y Borgia, 1979). Se puede definir al cuidado parental 

como “cualquier forma de comportamiento parental que probablemente 

aumente la adecuación biológica de una cría” (Clutton-Brock, 1991). Desde un 

punto de vista amplio, incluye la preparación de nidos y madrigueras, la 
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producción de huevos grandes con abundante vitelo, el cuidado de los huevos 

o las crías adentro o afuera del cuerpo del progenitor, el aprovisionamiento de 

las crías antes y después del nacimiento, y el cuidado de las crías luego de la 

independencia alimentaria. En el sentido más estricto, se refiere sólo al cuidado 

de los huevos o crías cuando emergen del cuerpo del progenitor (Clutton-

Brock, 1991). 

En la mayoría de los lagartos el cuidado parental se ha estudiado en 

relación a la protección de los huevos por parte de la madre (O’ Connor y 

Shine, 2003; 2004; Huang, 2006), o en relación a su asistencia para la eclosión 

(Lanham y Bull, 2000). Sin embargo, si bien en muchos taxa se observó que 

las crías se dispersan temprano luego del nacimiento o eclosión, existen 

algunos pocos taxa de lagartos en los cuales se ha descripto que los individuos 

establecen asociaciones a largo plazo basada en el parentesco, entre las crías 

y sus padres, y en particular con sus madres (p.ej.: la lagartija Xenosaurus 

newmanorum, Lemos-Espinal et al., 1997; el lagarto armadillo Cordylus 

cataphractus, Mouton et al., 1999; las lagartijas vivíparas Egernia saxatilis, 

O’Connor y Shine, 2003, 2004, 2005, Egernia striolata, Bull et al., 2001, y 

Egernia stokesii, Main y Bull, 1996; la lagartija vivípara Tiliqua rugosa, Main y 

Bull, 1996). Estas asociaciones tienen un efecto directo sobre la progenie al 

brindarles protección ante depredadores, y un efecto indirecto al brindarles 

acceso a recursos alimenticios y térmicos (O’Connor y Shine, 2004), dada la 

influencia que tienen la disponibilidad de alimentos y de sitios para asolearse 

sobre caracteres relacionados con la adecuación biológica, como las tasas de 

crecimiento y la velocidad de escape (Crowley y Pietruszka, 1983; Sinervo, 

1990; Mautz et al., 1992; Autumn y De Nardo, 1995; Niewiarowski, 2001).  

Es de esperar que el cuidado parental aparezca en lugares donde las 

condiciones ambientales son severas, como ocurre en la Cordillera de los 

Andes y en la estepa Patagónica, o en lugares donde la presión de 

depredación es alta, o la competencia por los recursos es intensa (Shine, 1988; 

Clutton-Brock, 1991). Muchas especies de Phymaturus se encuentran en este 

tipo de ambientes siendo, por lo tanto, buenos candidatos para estudiar este 

comportamiento. De hecho, a partir de estudios preliminares de cuidado 

parental realizados en P. antofagastensis y P. punae (Halloy et al., 2005), P. 

calcogaster y P. aguanegra (Halloy et al., 2006) mantenidos en cautividad, se 
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han hallado indicios de cuidado de las crías por parte de la madre. Los 

comportamientos vinculados con la defensa de las crías incluyen despliegues 

como cabeceos, apertura de la boca frente a un intruso y/o persecución (Halloy 

et al., 2013). A veces, las crías usan a su madre como refugio cuando ellas 

perciben un peligro, como se observó en Liolaemus elongatus (Halloy et al., 

2007), mientras que en P. calcogaster, la cría se sube al dorso de su madre, y 

probablemente le confiere ventaja adaptativa el pasar desapercibida ante la 

presencia de un depredador que no está dispuesto a atacar a un individuo 

adulto (Halloy et al., 2013). 

El género de lagartos Phymaturus se caracteriza por ser altamente 

conservativo en muchas de sus características biológicas, como su modo 

reproductivo vivíparo, su hábitat exclusivamente saxícola, dietas 

predominantemente herbívoras y su fisiología térmica (Cei, 1986; Espinoza et 

al., 2004; Scolaro, 2005; 2006; Ibargüengoytía et al., 2008; Pincheira-Donoso et 

al.; 2008; Cruz et al., 2009; Corbalán et al., 2013). La biología reproductiva de 

este género ha sido foco de varios estudios que revelan un patrón común de 

ciclos femeninos prolongados, y tamaños de camada pequeños y relativamente 

estables (Ibargüengoytía, 2004; Boretto e Ibargüengoytía, 2006; 2009; Boretto 

et al., 2007; 2014a; Cabezas-Cartes et al., 2010). Sin embargo, la información 

vinculada al balance entre el esfuerzo reproductivo, cuidado parental y 

crecimiento es escasa. Estudios de esqueletocronología sólo se realizaron en 

dos especies: P. tenebrosus (Piantoni et al., 2006a) y P. punae (Boretto et al., 

2015). Ambos estudios revelaron la existencia de historias de vida “lentas” 

(Bielby et al., 2007) caracterizadas por madurez sexual tardía y alta longevidad. 

Por todo lo expuesto, Phymaturus resulta interesante como modelo de estudio 

de las variaciones en las historias de vida en un gradiente geográfico y 

ambiental, teniendo en cuenta la similitud filogenética que existe entre sus 

miembros y las características climáticas de los ambientes que habitan. 

 

ANTECEDENTES SOBRE LAS ESPECIES 

Se utilizaron como modelo de estudio las especies de lagartos 

Phymaturus aguanegra, Phymaturus antofagastensis, Phymaturus zapalensis y 

Phymaturus spectabilis (Liolaemidae). El género Phymaturus comprende 42 
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especies (Uetz, 2015) distribuidas principalmente en Argentina, aunque 

también algunas están presentes en áreas andinas marginales del centro de 

Chile (Scolaro y Pincheira-Donoso, 2010; Nuñez et al., 2010; Lobo et al., 2012). 

Las especies endémicas de Argentina se distribuyen desde las altas cumbres 

en la Cordillera de los Andes en Catamarca, hasta las mesetas volcánicas de la 

Patagonia en el límite septentrional de Chubut (Cei, 1986; Chébez et al., 2005; 

Scolaro, 2005; 2006; Scolaro e Ibargüengoytía, 2007). Las especies de 

Phymaturus comparten características morfológicas y de historia de vida como: 

(a) cuerpos aplanados y robustos, (b) preferencia por microhábitats rocosos, (c) 

dietas predominantemente herbívoras y (d) reproducción vivípara (Cei, 1986; 

Lobo y Quinteros 2005; Ibargüengoytía et al., 2008; Pincheira-Donoso et al., 

2008; Boretto e Ibargüengoytía, 2009). 

Investigaciones filogenéticas recientes sostienen repetidamente la idea 

de que el género Phymaturus se compone de dos grandes clados: uno de ellos 

distribuido principalmente en el norte del área de distribución del género (grupo 

palluma = grupo flagellifer) y el otro en el sur, a lo largo del norte y centro de la 

Patagonia (grupo patagonicus; Etheridge, 1995; Lobo y Quinteros, 2005; 

Pincheira-Donoso et al., 2008; Díaz-Gomez, 2009; Lobo et al., 2012; Morando 

et al., 2013). Además de otras características moleculares y morfológicas que 

los diferencian, el grupo palluma se caracteriza por presentar especies más 

robustas y grandes, escamas caudales más fuertemente espinosas y 

dimorfismo sexual marcado en el largo hocico-cloaca (LHC) de machos y 

hembras siendo, en general, los machos más largos (Etheridge, 1995; Boretto 

e Ibargüengoytía, 2009). Dos de las especies propuestas para este estudio se 

encuentran incluidas dentro del grupo palluma (P. antofagastensis y P. 

aguanegra) que consta de 20 especies distribuidas desde el norte de 

Catamarca hasta el centro de Neuquén, con algunos representantes en zonas 

de altura del centro de Chile (Morando et al., 2013; Lobo et al., 2013; Troncoso-

Palacios y Esquerré, 2014; Figura 1). Las otras dos especies (P. zapalensis y 

P. spectabilis) se encuentran comprendidas dentro del grupo patagonicus que 

consta de 22 especies distribuidas en las mesetas de la estepa patagónica 

desde Mendoza hasta Chubut (Scolaro, 2010; Scolaro y Pincheira-Donoso, 

2010; Ávila et al., 2014; Figura 1). 
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Figura 1: Distribución de Phymaturus. Sombreado azul claro: grupo patagonicus; sombreado naranja: 
grupo palluma. 1) P. antofagastensis, 2) P. aguanegra, 3) P. zapalensis, 4) P. spectabilis. Mapa extraído 

de Lobo et al., 2012. 

PHYMATURUS AGUANEGRA (Lobo et al., 2013) 

Phymaturus aguanegra es una especie de lagarto relativamente grande 

en comparación con otros Phymaturus (LHC medio hembras adultas = 95 mm, 82-

101 mm; LHC medio machos adultos = 93 mm, 83-104 mm; Cabezas-Cartes et al., 
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2010; Figura 2), pertenece al grupo palluma (Lobo et al., 2012; Morando et al., 

2013) y su distribución conocida se restringe sólo a una localidad en cercanías 

del Paso Agua Negra, en la Cordillera de los Andes de la provincia de San 

Juan (30º23’ S, 69º34’ O; 2900 msnm; Lobo et al., 2013). 

Se tienen pocos datos de su biología, sólo se ha estudiado con detalle 

su reproducción y dimorfismo sexual. Las hembras maduran a una talla 

ligeramente menor que los machos y presentan un ciclo reproductivo femenino 

bianual, con partos que ocurren cada dos años en los meses de febrero y 

marzo (Cabezas-Cartes et al., 2010). Los machos presentan un ciclo 

espermatogénico continuo e intrasexualmente asincrónico y altos valores de 

testosterona en sangre a lo largo de toda la temporada de actividad (Cabezas-

Cartes et al., 2010). Presentan un tamaño de camada de 2 crías y una 

fecundidad media anual de 1 cría por hembra por año (Cabezas-Cartes et al., 

2010). 

En cuanto al dimorfismo sexual, los machos presentan mayores tamaños 

de cabeza y extremidades, mientras que las hembras exhiben mayor largo axila 

ingle y mayor ancho máximo del cuerpo (Cabezas-Cartes et al., 2010). Con 

respecto a la ecología trófica, análisis basados en fecas indican que la especie 

es herbívora y que se alimenta de hojas esclerófilas y tallos de 

monocotiledóneas. Sin embargo, también se encontraron estructuras 

reproductivas de especies de Lycium y semillas de Ephedra, sugiriendo una 

dieta basada principalmente en frutos y estróbilos (Lobo et al., 2013). 
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Figura 2: Ejemplar macho de Phymaturus aguanegra. Foto: Juan Carlos Acosta. 

PHYMATURUS ANTOFAGASTENSIS (Pereyra, 1985) 

Phymaturus antofagastensis es una especie de tamaño grande para el 

género, al igual que P. aguanegra (LHC medio hembras adultas = 90 mm, 79-97 mm; 

LHC medio machos adultos = 94 mm, 86-100 mm; Boretto e Ibargüengoytía, 2006), 

y también pertenece al grupo palluma (Morando et al., 2013, Lobo et al., 2012; 

Figura 3). La distribución conocida de P. antofagastensis se restringe a una 

localidad cercana al Paso Internacional San Francisco en el Noroeste de la 

provincia de Catamarca, en la Cordillera de los Andes (27°02’ S, 68°04’ O; 

4200 msnm). 

El conocimiento de la biología de esta especie se restringe al estudio de 

su biología reproductiva, endocrinología y biología térmica. Al igual que en P. 

aguanegra, las hembras maduran sexualmente a tallas menores que los 

machos y presentan ciclos reproductivos bianuales, con nacimientos cada dos 

años en los meses de febrero y marzo (Boretto e Ibargüengoytía, 2006). El 

ciclo masculino es asincrónico entre los machos y presentan almacenamiento 

de esperma en epidídimo, lo que les posibilita poder fertilizar a las hembras en 

cualquier momento de la temporada de actividad (Boretto e Ibargüengoytía, 

2006). Además, se ha demostrado a través de estudios endócrinos que los 

machos de esta especie pueden ajustar su actividad reproductiva a las 
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restricciones fisiológicas y ambientales de las altas latitudes y altitudes de los 

Andes  mediante la asincronía temporal en la secreción de testosterona en las 

células de Sertoli y Leydig, principalmente en primavera y verano (Boretto et 

al., 2010). El tamaño de camada es de 2 crías y presentan una fecundidad 

media anual de 1 cría por hembra por año (Boretto e Ibargüengoytía, 2006). 

Cabe destacar que esta especie presenta indicios de cuidado parental por 

parte de las hembras hacia las crías (Halloy et al., 2005). 

Es una especie sexualmente dimórfica, los machos exhiben mayores 

LHC, largo y ancho de la cabeza, ancho del cuello y ancho de patas delanteras 

y traseras, mientras que las hembras presentan mayor largo axila-ingle (Boretto 

e Ibargüengoytía, 2006; 2009). En cuanto a su biología térmica, en el campo 

presenta temperaturas corporales (Tb) medias de 31,6 °C y en el laboratorio 

prefiere una temperatura de 33,2 °C (Tpref), siendo los valores de temperaturas 

críticas mínima y máxima de 11,8 y 41,4 °C, respectivamente (Cruz et al., 

2009). 

 

Figura 3: Ejemplar de P. antofagastensis. Foto: Guillermo García Mendive. 

PHYMATURUS SPECTABILIS (Lobo y Quinteros, 2005) 

Phymaturus spectabilis es un lagarto mediano (LHC medio hembras adultas = 

89 mm, 83-90 mm; LHC medio machos adultos = 86 mm, 79-87 mm) que pertenece 

al grupo filogenético patagonicus (Etheridge, 1995; Lobo y Quinteros, 2005; 
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Morando et al., 2013; Figura 4). Esta especie se encuentra restringida a las 

mesetas rocosas volcánicas cercanas a Ingeniero Jacobacci, en el suroeste de 

la provincia de Río Negro, Patagonia argentina (41º 25’ 40’’ S, 69º 45’ 07’ O; 

1030 msnm; Lobo y Quinteros, 2005; Scolaro et al., 2008). Es una especie que 

prefiere microhábitats rocosos, con abundantes grietas para refugiarse, 

pendientes altas y escasa cobertura vegetal (Cabezas-Cartes et al., 2014). 

Se cuenta con datos de dimorfismo sexual y biología reproductiva de la 

especie, que indican que las hembras maduran a una talla mayor que los 

machos y, además, alcanzan tamaños significativamente mayores que estos 

(Boretto et al., 2014a), una característica común en el grupo patagonicus. A su 

vez, los machos presentan cabezas más anchas (Boretto et al., 2014a). El ciclo 

reproductivo femenino es anual-bianual ya que son capaces de completar todo 

el ciclo en una temporada de actividad, aunque cierta proporción de hembras 

adultas pasa toda la temporada de actividad en estado no reproductivo (Boretto 

et al., 2014a). Ante una situación de fuerte estrés ambiental, producido por la 

última erupción del complejo volcánico Puyehue-Cordón Caulle se encontró 

que sólo el 12% de las hembras de la población desarrolló el ciclo reproductivo, 

lo que indicó que la mayoría de las hembras postergaron su reproducción 

debido al impacto que esta catástrofe ambiental tuvo sobre la condición 

corporal de las mismas (Boretto et al., 2014b).  

Por otro lado, los machos presentan un ciclo reproductivo anual en 

sincronía con el ciclo reproductivo de las hembras. La cópula y la ovulación 

ocurren durante la primera parte de la temporada de actividad (primavera) y los 

nacimientos ocurren hacia el final de la temporada (febrero y marzo; Boretto et 

al., 2014a). El tamaño de camada es fijo y de 2 crías resultando en una 

fecundidad media anual de 1,5 crías por hembra por año (Boretto et al., 2014a). 

También se ha estudiado la tasa metabólica estándar de esta especie y su 

temperatura preferida en laboratorio (32,8 °C; Cruz et al., 2011). 
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Figura 4: Ejemplar de P. spectabilis. Foto: F. Cabezas-Cartes. 

PHYMATURUS ZAPALENSIS (Cei y Castro, 1973) 

Al igual que P. spectabilis, P. zapalensis es un lagarto mediano (LHC 

medio de adultos = 87 mm (79-96 mm) en hembras y 82 mm (75-95 mm) en 

machos) que pertenece al grupo filogenético patagonicus (Etheridge, 1995; 

Lobo y Quinteros, 2005; Morando et al., 2013; Figura 5). Se distribuye en las 

mesetas rocosas del Parque Nacional Laguna Blanca y alrededores, en el 

centro de la provincia de Neuquén (Cei, 1986). 

La biología reproductiva de la especie es similar a la de P. spectabilis: 

las hembras presentan un ciclo anual-bianual, pudiendo saltear una temporada 

de actividad sin desarrollar actividad reproductiva alguna, y el ciclo masculino 

es del tipo post-nupcial y está sincronizado con el ciclo femenino, ocurriendo 

las cópulas y ovulación en primavera y los partos en el verano tardío (Boretto e 

Ibargüengoytía, 2009). Las hembras presentan tamaños corporales (LHC) 

significativamente mayores que los machos, mientras que los machos exhiben 

mayor ancho de cabeza, cuello, patas delanteras y traseras (Boretto e 

Ibargüengoytía, 2009). El tamaño de camada es de 1 a 2 crías, resultando en 

una fecundidad media anual de 1,12 crías por hembra por año (Boretto e 

Ibargüengoytía, 2009). 

También se han realizado estudios de endocrinología y ultraestructura 

de gónadas que muestran evidencias de una separación temporal de la 
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actividad esteroidogénica que permite sincronizar los ciclos masculino y 

femenino y asegurar el ajuste de la actividad reproductiva a las restricciones 

fisiológicas y ambientales (Boretto et al., 2012). 

 

Figura 5: Ejemplar de P. zapalensis. Foto: Hernán Pastore. 

 

OBJETIVO GENERAL 

Estimar las características del crecimiento e historia de vida en 4 especies 

del género Phymaturus y analizarlas comparativamente junto con la 

información disponible para otros Phymaturus, considerando las características 

climáticas de los ambientes que habitan y la filogenia. Caracterizar el 

comportamiento de cuidado parental del género utilizando a P. spectabilis 

como modelo. 

OBJETIVOS PARTICULARES 

 Determinar la edad de cada individuo, las tasas de crecimiento de juveniles 

y adultos, la máxima edad adulta y la edad mínima de madurez sexual de 

machos y hembras. 

 Estimar parámetros de historia de vida: la tasa de reproducción neta, el 

tiempo reproductivo relativo, el esfuerzo reproductivo por unidad de tiempo 

y el esfuerzo reproductivo a lo largo de la vida (sensu Charnov, 2002; 2005; 

Charnov et al., 2007). 
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 Analizar comparativamente en un marco filogenético las variables relativas 

a crecimiento, reproducción y los parámetros de historia de vida en el 

género Phymaturus en relación a variables climáticas y geográficas. 

 Caracterizar el comportamiento parental por parte de las hembras en P. 

spectabilis mediante experimentos de laboratorio y observaciones en su 

ambiente natural. 

HIPOTESIS 

 Las especies evaluadas del género Phymaturus exhiben diferentes tasas 

de crecimiento, edad de madurez sexual y longevidad, relacionada con las 

diferencias en las variables climáticas de los ambientes que habitan y estos 

parámetros varían durante la ontogenia (las tasas de crecimiento) y según 

el sexo. 

 Las especies de Phymaturus evaluadas presentan un bajo esfuerzo 

reproductivo a lo largo de la vida, con bajas tasas de reproducción neta y 

bajos tiempos de vida reproductiva en comparación con especies de climas 

más cálidos y estos parámetros varían dentro del género de acuerdo a las 

características climáticas de los ambientes que habitan. 

 Las variaciones de los caracteres de historia de vida relacionados con el 

crecimiento dependen en mayor medida de las características climáticas de 

los ambientes que habitan, mientras que aquellas relacionadas con la 

reproducción están mayormente influenciadas por la filogenia. 

 Phymaturus spectabilis exhibe comportamientos de cuidado parental de las 

crías por parte de la madre, como parte de la inversión reproductiva de la 

especie. 

ORGANIZACIÓN DE LA TESIS 

Esta tesis se encuentra organizada de modo tal de resolver lo planteado 

en el objetivo general a través de una estructura de tres capítulos. En el primer 

capítulo se presentarán las metodologías y los resultados obtenidos de los 

estudios de determinación de la edad, longevidad y tasas de crecimiento de las 

especies propuestas, junto con la estimación de los parámetros de historia de 

vida analizados a partir de la información obtenida. En el segundo capítulo se 

presenta el análisis comparativo en un marco filogenético de las variables 
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relacionadas al crecimiento y la reproducción en el género Phymaturus. Cabe 

señalar que a fines comparativos se incluirá la información obtenida a partir de 

trabajos previos de reproducción y crecimiento de otras especies de 

Phymaturus. Finalmente, el tercer capítulo está destinado al estudio del 

comportamiento parental de P. spectabilis, como parte de la inversión 

reproductiva de la especie. Es importante destacar que esta separación de la 

tesis es principalmente de carácter organizativo, la información de cada 

capítulo se encuentra estrechamente relacionada entre sí, y en su conjunto 

aportan a avanzar en el conocimiento de la relación de las características 

fisiológicas y comportamentales de las especies del género Phymaturus y su 

ambiente. 



 

 

 

  

  

CCAAPPÍÍTTUULLOO  II  
  

  

EEDDAADD,,  CCRREECCIIMMIIEENNTTOO  YY  PPAARRÁÁMMEETTRROOSS  DDEE  

HHIISSTTOORRIIAA  DDEE  VVIIDDAA  DDEE  LLAASS  EESSPPEECCIIEESS  
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CAPÍTULO 1: EDAD, CRECIMIENTO Y PÁRAMETROS DE 

HISTORIA DE VIDA DE LAS ESPECIES 

MATERIALES Y MÉTODOS 

EJEMPLARES UTILIZADOS Y ÁREAS DE ESTUDIO 

Todos los ejemplares utilizados para el análisis de la edad y el 

crecimiento de esta tesis corresponden a ejemplares de colección previamente 

usados para estudios de biología reproductiva, dimorfismo sexual y 

endocrinología (ver Boretto e Ibargüengoytía, 2006; 2009; Boretto et al., 2010; 

2012; Cabezas-Cartes et al., 2010; Boretto et al., 2014a) por lo que no fue 

necesario sacrificar ningún individuo. Los especímenes se encuentran 

depositados en la colección del Centro Regional Universitario Bariloche 

dependiente de la Universidad Nacional del Comahue. En cada ejemplar se 

midió el largo hocico cloaca (LHC) con calibre digital (Lee Tools, ± 0,1 mm). El 

estado reproductivo de cada ejemplar utilizado fue obtenido de los estudios de 

biología reproductiva llevados a cabo con estos ejemplares (P. aguanegra: 

Cabezas-Cartes et al., 2010; P. antofagastensis: Boretto e Ibargüengoytía, 

2006; P. spectabilis: Boretto et al., 2014a; P. zapalensis: Boretto e 

Ibargüengoytía, 2009). A continuación se presenta una tabla con los tamaños 

de muestra utilizados en la presente tesis según el sexo y condición juvenil o 

adulto: 

 

Especie 
Machos 

juveniles 

Hembras 

juveniles 

Machos 

adultos 

Hembras 

adultas 
Total 

P. aguanegra 6(1) 8(1) 11 11 36 

P. antofagastensis 6(3) 4(1) 10 12 32 

P. spectabilis 4(2) 8(2) 16 10 38 

P. zapalensis 5 7(2) 12 17 41 

Tabla 1: Tamaño de la muestra según sexo y madurez sexual. Entre paréntesis se indican los números de 
recién nacidos incluidos dentro de los juveniles. 
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AMBIENTE DE PHYMATURUS AGUANEGRA 

Se utilizaron ejemplares colectados en la localidad de Agua Negra, 

departamento Iglesia, provincia de San Juan (30º23’ S, 69º34’ O; 2900 msnm) 

durante los meses de noviembre, diciembre, enero y abril de los años 2005, 

2006 y 2007. Esta localidad se encuentra incluida dentro de la región 

fitogeográfica Altoandina, caracterizada por climas fríos y secos con una 

temperatura media anual de entre 8° C y 12° C, y heladas permanentes 

durante el año (Cabrera, 1994). Se trata de una región árida-semiárida que se 

caracteriza por presentar valles con laderas con afloramientos rocosos y baja 

cobertura vegetal (Figura 6), compuesta mayoritariamente por gramíneas 

xerófilas, plantas anuales y plantas en cojín. Algunas especies florísticas 

presentes en el área de estudio son Senecio oreophyton, Artemisia 

mendozana, Tetraglochin alatum, Lycium fuscum, L. chañar y Ephedra breana 

(Cabrera, 1994). Específicamente, en la localidad de Agua Negra se registra 

una marcada actividad glacial y deslizamientos rocosos en la primavera y 

verano, resultando en un ecosistema de montaña dinámico e inestable 

(Aguado, 1983). El acceso a esta localidad es limitado debido a la gran 

cantidad de nieve acumulada en los meses de invierno, permitiendo la colecta 

de ejemplares sólo durante los meses de deshielo, desde la primavera hasta 

principios de otoño. Por último, otros lagartos que viven en simpatría con esta 

especie son Liolaemus parvus, Liolaemus ruibali y Pristidactylus cf. scapulatus 

(Lobo et al., 2013). 
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Figura 6: Localidad de Agua Negra, sitio de colecta de P. aguanegra. Foto: J.C. Acosta. 

AMBIENTE DE PHYMATURUS ANTOFAGASTENSIS 

Los ejemplares de P. antofagastensis fueron colectados en enero, 

marzo, octubre y noviembre de 2001 y en noviembre y diciembre de 2003 en 

las proximidades del Corredor Internacional Paso San Francisco (noroeste de 

la provincia de Catamarca, departamento de Tinogasta, 27°02’00’’S; 

68°04’11’’O, 4.200 msnm); y en enero y marzo de 2005 a 150 km de la ciudad 

de Fiambalá (Catamarca; 27°72’S; 68°15º O, 4.200 msnm), camino hacia el 

Paso San Francisco. 

Los sitios de muestreo se encuentran localizados dentro del Dominio 

fitogeográfico Andino-Patagónico, en el Distrito Altoandino Quichua, 

conformado por regiones con bajas temperaturas medias anuales, con 

precipitaciones en forma de nieve o de granizo, principalmente estivales 

(Cabrera, 1976). Los cambios de temperatura son muy bruscos formándose 

tormentas en cualquier momento. Los vientos son también muy variables. La 

vegetación predominante es la estepa graminosa formada por matas aisladas, 

unas veces compactas, circulares, otras en forma de anillo o semilunares 

(Cabrera, 1976; Figura 7). Estas últimas suelen ser características de las 

laderas, a causa del amontonamiento de nieve o simplemente de tierra y 

piedras que se deslizan continuamente. Protegidas por las matas, se observan 

fanerógamas y también delicados helechos. Con frecuencia existen también 
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caméfitos rastreros o en cojín, alternando con las matas de gramíneas, o 

hemicriptófitos arrosetados. En lugares muy rocosos y derrubios, las gramíneas 

son escasas o están ausentes, predominando los caméfitos, a veces 

acompañados por nanofanerófitos achaparrados (Cabrera, 1976).  

El clima es frío y semiárido caracterizado por una gran amplitud térmica 

diaria, alta radiación solar y precipitaciones irregulares ocurriendo 

principalmente en verano (103 - 324 mm; Cabrera, 1994). Las temperaturas 

medias anuales máximas y mínimas son 21°C y -3°C respectivamente, y las 

temperaturas absolutas máximas y mínimas son aproximadamente 30°C y -

18°C, respectivamente (Cabrera, 1994). En invierno se forman barreras 

impenetrables de nieve (Belver, comunicación personal) y en verano el clima es 

inestable con períodos de rigurosidad, habiéndose registrado en enero días 

muy fríos, con nevadas e intensos “vientos blancos” (Acosta, comunicación 

personal). 

 

Figura 7: Localidad de Paso San Francisco, sitio de colecta de P. antofagastensis. Foto: J.C. Acosta. 

AMBIENTE DE PHYMATURUS SPECTABILIS 

Los ejemplares de P. spectabilis fueron colectados en los meses de 

marzo y noviembre de 2006, septiembre y octubre de 2007, diciembre de 2010 

y noviembre de 2011 de una población ubicada 25 km al sur de la localidad de 
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Ingeniero Jacobacci (41º 25’ 40’’ S; 69º 45’ 07’’ W; 1030 msnm), en mesetas 

rocosas basálticas aisladas. 

El biotopo de P. spectabilis se caracteriza por la presencia de mesetas 

elevadas (de 1000 a 1400 msnm), constituidas por diferentes coladas de 

basaltos olivínicos terciarios y cuaternarios, con relieve plano a suavemente 

onduladas (Figura 8). En general, estas mesetas están muy expuestas al 

viento, y presentan suelos con importante presencia de roca en superficie. En 

el área se encuentran los Distritos Occidental y Central (Soriano, 1956; León et 

al.1998) de la Provincia Fitogeográfica Patagónica (Cabrera, 1971). Predomina 

una estepa subarbustiva-graminosa, cuya cobertura vegetal total varía entre el 

20 y 50%. Está compuesta por un estrato graminoso conformado 

principalmente por Poa ligularis y Stipa speciosa var. speciosa. El estrato 

subarbustivo está conformado por Nassauvia glomerulosa, Junellia erinacea, 

Mulinum spinosum, Grindelia chiloensis, Maihuenia patagonica y Senecio 

filaginoides, con frecuente presencia de plantas en cojines (Bran et al., 2009).  

Además, se observan extensas llanuras onduladas y lomas bajas, que 

alcanzan entre 800 y 1200 msnm. La vegetación allí es más alta (estepas 

arbustivo-graminosas) con presencia de arbustos medios (de 1,5 a 2 m de 

altura). En las depresiones y planicies bajas predomina una estepa 

subarbustiva-graminosa de Stipa humilis, Senecio filaginoides y Nassauvia 

glomerulosa. La cobertura vegetal total varía entre el 30 y 50%. Es frecuente 

encontrar algunos arbustos medios (de 1 a 2 m de altura) distribuidos de 

manera irregular, en pequeños grupos o como ejemplares aislados, de Lycium 

chilensis, Junellia ligustrina, Prosopis denudans y Schinus spp. (Bran et al., 

2009). 

El clima de la región es árido, con inviernos muy fríos y veranos secos y 

ventosos. La precipitación media, de acuerdo a las diversas estaciones 

pluviométricas varía de 150 a 210 mm anuales. Las precipitaciones tienden a 

estar ligeramente concentradas en la estación fría. Como en la mayoría de las 

regiones áridas, presentan una importante variabilidad entre años (407 mm 

anuales en 1984, a 29 mm anuales en 1989; Bustos, 1995). La temperatura 

media anual del sitio varía entre 7 y 10 ºC. Según Bustos (1995) para la 

localidad de Jacobacci la temperatura media del mes más cálido es de 26 ºC, 
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la temperatura media del mes más frío es de -0,8 ºC y se ha registrado como 

mínima absoluta -30 ºC. 

 

Figura 8: Localidad de Paraje Yuquiche, sitio de colecta de los ejemplares de P. spectabilis. Foto: F. 
Cabezas-Cartes. 

AMBIENTE DE PHYMATURUS ZAPALENSIS 

Se utilizaron ejemplares colectados mensualmente de diciembre de 2004 

a marzo de 2005, de septiembre a diciembre de 2005 y en enero de 2007, en 

una zona lindante al Parque Nacional Laguna Blanca en Zapala, provincia de 

Neuquén (39° 04´S y 70° 22´O, 824 - 1.312 msnm).  

El sitio de captura de P. zapalensis se encuentra dentro de la provincia 

fitogeográfica Patagónica, caracterizada por presentar un relieve de montañas 

poco elevadas, mesetas y llanuras (Figura 9). Dentro de la provincia 

patagónica, P. zapalensis habita en el Distrito fitogeográfico Occidental, y en 

las zonas de roquedales la vegetación está representada por especies de Stipa 

y Poa, Bromus macracthus, Festuca argentina, Acantholippia seriphioides, 

Junellia connatibracteata, Satureja darwinii, Colliguaya integerrima, Fabiana 

patagonica, Adesmia campestris, Nassauvia glomerulosa, Phacelia magellanica 

y Tetraglochin alatum. También se encuentra Mulinum spinosum, Haplopappus 

pectinatus, Senecio filaginoides y S. subulatus (Cabrera, 1976).  

El suelo es en general pedregoso-arenoso, pobre en materiales finos y 

en materia orgánica. La zona se caracteriza por presentar un clima templado-



CAPÍTULO 1: MATERIALES Y MÉTODOS 

 

Trabajo de Tesis para optar al título de Doctor en Biología 
Facundo Cabezas Cartes  31 

frío y sub-húmedo, vientos intensos del oeste (especialmente en verano) y 

nieve en los meses de invierno, con temperaturas bajo cero la mayor parte del 

año (Cabrera, 1976). En el mes de julio principalmente, la superficie de la 

Laguna Blanca llega a estar superficialmente congelada (Boretto, comunicación 

personal). Las precipitaciones son sumamente irregulares y escasas a lo largo 

del año (aproximadamente 176 mm anuales; Cabrera, 1976).  

 

Figura 9: Localidad cercana al Parque Nacional Laguna Blanca, sitio de colecta de los ejemplares de P. 
zapalensis. Foto: E. Kubisch. 

 

TÉCNICA HISTOLÓGICA 

Para la determinación de la edad mediante esqueletocronología, se 

realizó la remoción del fémur derecho de cada ejemplar. Se utilizaron los 

fémures debido a que en estudios previos realizados en Phymaturus 

tenebrosus estos huesos presentaron mayor definición del bandeado en 

comparación al húmero (Piantoni, 2004). Los huesos fueron descalcificados en 

una solución de ácido nítrico al 5% durante 3 a 6 horas dependiendo el tamaño 

de la pieza y luego fueron enjuagados dejando correr agua durante toda la 

noche. El resto del tratamiento histológico siguió el protocolo convencional de 

deshidratación e hidratación en series de etanol e inclusión en paraplast 

durante 24 horas en estufa a 60°C (Martoja y Martoja Pierson, 1970). Se 

realizaron cortes transversales de la diáfisis (8 a 15 µm) con micrótomo de 
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rotación (Arcano). Los cortes histológicos fueron teñidos con Hematoxilina y 

Eosina según el protocolo convencional (Martoja y Martoja Pierson, 1970). 

 

DETERMINACIÓN DE LAS EDADES 

Las secciones de hueso fueron analizadas bajo un microscopio óptico 

(Olympus América Inc., New York, USA) equipado con una cámara digital Pro-

Series High Performance CCD. Se seleccionaron los 5 mejores cortes de cada 

ejemplar y se tomaron fotos digitales con diferentes aumentos (X40, X100 y 

X200). Para identificar la presencia de reabsorción medular y calcular la edad, 

se midieron las variables propuestas por Leclair y Castanet (1987; Figura 10) 

utilizando un analizador de imágenes (Image-Pro Plus analyzer; Media 

Cybernetics, Inc., Maryland, USA):  

1) radio mayor y menor de la cavidad medular,  

2) radio mayor y menor a la línea de reabsorción,  

3) ancho mayor y menor de cada anillo de crecimiento, 

4) distancia mayor y menor de cada línea de detención del 

crecimiento (LAG: Line of Arrested Growth) al centro medular,  

5) número de líneas de detención del crecimiento (LAGs). 

Dado que las secciones de los huesos resultaron elipsoidales se 

utilizaron los promedios de los ítems recién detallados. 



CAPÍTULO 1: MATERIALES Y MÉTODOS 

 

Trabajo de Tesis para optar al título de Doctor en Biología 
Facundo Cabezas Cartes  33 

 

Figura 10: Esquema de un corte transversal de fémur de Phymaturus donde se indican las medidas 
registradas: 1) radio mayor y menor de la cavidad medular, 2) radio mayor y menor de la línea de 

reabsorción, 3) distancia mayor y menor de cada LAG al centro medular. 

Para determinar la edad del individuo se contabilizaron las LAGs y se 

asumió que cada LAG corresponde a la detención del crecimiento durante el 

invierno y, por lo tanto, a la edad del ejemplar. Sin embargo, para evitar la 

sobre o sub-estimación de la edad, se tuvo en cuenta la presencia de 

crecimiento endosteal y del anillo embrionario. El hueso endosteal presenta un 

crecimiento centrípeto y asimétrico desde el endostio hacia el interior de la 

cavidad medular y se caracteriza por la presencia de escasos osteocitos, varios 

anillos delgados y una matriz más clara que el resto del hueso (Kubisch, 2013). 

El anillo embrionario corresponde al hueso que se desarrolla durante el 

crecimiento del embrión en el útero y se caracteriza por la presencia de 

abundantes osteocitos de forma redondeada. 
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En los casos en que se registró reabsorción endosteal, la edad fue 

estimada aplicando la metodología utilizada en Piantoni et al. (2006a, b) y 

Gutiérrez et al. (2013). Esta metodología consiste en la comparación del 

diámetro de la cavidad medular de los ejemplares neonatos con el resto de los 

individuos a fin de calcular el número de anillos faltantes debido a la 

reabsorción ósea endosteal. En una primera etapa se confeccionó un gráfico 

que muestra las líneas de regresión del radio medular versus el LHC, y de los 

radios a cada LAG versus el LHC (Figura 11). Luego, se trazó una línea vertical 

en el valor de LHC del ejemplar en cuestión y una línea horizontal en la 

intersección entre la línea vertical y la línea de regresión del radio medular. El 

número de LAGs reabsorbidos corresponde al número de líneas de regresión 

debajo de la línea horizontal para esa edad (Figura 11). 

 

Figura 11: Líneas de regresión del radio medular versus el LHC (línea discontinua) y del radio a cada LAG 
versus el LHC (líneas continuas) en P. spectabilis. La línea vertical se ubica en el LHC del ejemplar 

analizado (en este caso 80 mm) y la línea horizontal en la intersección entre la línea vertical y la línea de 
regresión del radio medular versus el LHC. Los asteriscos indican las líneas de regresión del radio a cada 

LAG debajo de la línea horizontal y, por lo tanto, el número de LAGs reabsorbidos. 

En los casos en los que se registraron líneas de regresión debajo de la 

línea horizontal, el número de LAGs reabsorbidos fue sumado al número de 

LAGs observado para estimar la edad del individuo. Para una estimación más 
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precisa de los modelos de crecimiento se calculó la edad en meses, 

considerando como mes de nacimiento febrero o marzo según la especie 

(Boretto e Ibargüengoytía, 2006; 2009; Cabezas-Cartes et al., 2010; Boretto et 

al., 2014a), la fecha en la que el ejemplar fue sacrificado y el número de LAGs 

observados y reabsorbidos. Para el cálculo de la edad en años, el último LAG 

fue sólo considerado en el conteo cuando la fecha de muerte del espécimen 

correspondió al período febrero - abril. Esto se debe a que los nacimientos en 

estas especies de Phymaturus ocurren en febrero-marzo y a que el comienzo 

del período de brumación comienza en abril. Los ejemplares menores a un año 

fueron considerados como clase de edad 0. La edad de madurez sexual se 

determinó considerando el ejemplar adulto de menor edad de cada sexo que 

presentaba actividad reproductiva, de acuerdo a los estudios de biología 

reproductiva realizados en las especies estudiadas en la presente tesis (Boretto 

e Ibargüengoytía, 2006; 2009; Cabezas-Cartes et al., 2010; Boretto et al., 

2014a). 

 

MODELOS DE CRECIMIENTO Y TASAS ESPECÍFICAS DE CRECIMIENTO 

Para cada especie, se obtuvieron las tres curvas de mejor ajuste para la 

relación entre el LHC y la edad, para machos, hembras y para el total de la 

población, utilizando el software Table Curve 2D 5.01®. Los modelos fueron 

elegidos de acuerdo al criterio de información de Akaike corregido (AICc; 

Hurvich y Tsai, 1989; Angilletta, 2006). Con fines comparativos, también se 

estimaron las curvas de crecimiento de acuerdo a modelos utilizados en otros 

trabajos. Por un lado, se utilizó la ecuación de von Bertalanffy (1938): (Lt = L∞ [1 

– e-k(t-to)]), donde Lt es el LHC en el tiempo t, L∞ es el LHC asintótico que 

corresponde al LHC medio máximo que puede ser alcanzado por la especie, y 

el coeficiente de crecimiento (K) es la tasa a la cual se alcanza el LHC 

asintótico y determina la forma de la curva. Se probó este modelo porque 

estudios previos han demostrado que es el modelo que mejor describe la 

relación entre el tamaño corporal y la edad en la mayoría de los saurios 

(James, 1991; Wapstra et al., 2001; Roitberg y Smirina, 2006; Guarino et al., 

2010). Por el otro lado, se ajustó el modelo de Gompertz (El Mouden et al., 

1999): LHC = c + g (exp [-exp [-k (t-I)]]) donde g es la diferencia entre la talla de 
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las crías al nacer y la talla asintótica, c es la talla de las crías al nacer, k 

representa la tasas de crecimiento característica, t es la edad e I es la edad en 

el punto de inflexión. 

Las tasas de crecimiento para cada edad se calcularon como la derivada 

en el punto (obtenida con el programa Table Curve 2D®) de la ecuación de la 

curva de mejor ajuste para la relación LHC-edad obtenida para cada especie. 

Las tasas de crecimiento específicas (TCE) se obtuvieron a partir del cociente 

entre las tasas de crecimiento y el LHC estimado para la edad. 

ESTIMACIÓN DE LOS PARÁMETROS DE HISTORIA DE VIDA 

Se estimaron los siguientes parámetros de historia de vida relacionados 

con el crecimiento y la reproducción según Charnov (2002; 2005) y Charnov et 

al. (2007):  

1) el tiempo reproductivo relativo (T), calculado a partir del 

cociente entre: tiempo de vida adulta (E) / edad mínima de madurez 

sexual de machos y hembras (α). 

2) la tasa reproductiva neta (R0), que es el número de crías 

producidas a lo largo de la vida de una hembra, estimada como el 

producto de: tamaño de camada x número de camadas por año x tiempo 

de vida adulta (E).  

3) El esfuerzo reproductivo (ER), que es la proporción de 

biomasa destinada a la reproducción por unidad de tiempo, como: la 

masa total de las crías producidas por una hembra por año (R) / masa 

media de las hembras adultas (m). 

4) El esfuerzo reproductivo a lo largo de la vida como el 

producto de: el número de camadas por año x tamaño de camada x 

tiempo de vida adulta de hembras (E) x (LHC promedio de las crías al 

nacer / LHC mínimo de madurez sexual de hembras)3. 

 

Los datos del tamaño de camada y la frecuencia reproductiva fueron 

obtenidos de los estudios de biología reproductiva de las especies (Boretto e 

Ibargüengoytía, 2006; 2009; Cabezas-Cartes et al., 2010; Boretto et al., 2014a). 
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TRATAMIENTO ESTADÍSTICO GENERAL DE LOS DATOS 

Para la realización de los análisis estadísticos y los gráficos se utilizaron 

los programas Sigma Stat 3.5®, Sigma Plot 11.0®, Table Curve 2D 5.0.1®  y R 

Versión 3.1.1 (R Core Team, 2014).  

La dependencia entre variables se analizó mediante regresiones lineales 

simples o múltiples a pasos. Las diferencias entre los valores medios de dos 

conjuntos de datos se analizaron utilizando la Prueba t-student para muestras 

independientes. Para hallar diferencias entre los valores medios de dos 

conjuntos de datos independientes controlando el efecto de la edad, se utilizó 

el Análisis de covarianza de una vía (ANCOVA). Para analizar las diferencias 

entre las tasas de crecimiento de las especies se utilizaron Analisis de Varianza 

de una vía (ANOVA).  

Los supuestos de normalidad y homogeneidad de varianza para el 

análisis de las pruebas paramétricas, se realizaron sobre los valores reales 

mediante la prueba de Kolmogorov-Smirnov y de Levene, respectivamente. 

Cuando los supuestos de normalidad u homogeneidad de varianza no se 

cumplieron se utilizaron pruebas equivalentes no paramétricas como Mann-

Whitney (para comparación de medias de dos muestras independientes) y 

Kruskal-Wallis (para comparación de más de dos muestras). El nivel de 

significancia utilizado para todas las pruebas estadísticas fue del 5% (Sokal y 

Rohlf, 1969; Norusis, 1986). 

Para determinar la curva de mejor ajuste para la relación edad-LHC y 

calcular las tasas de crecimiento, se utilizó el software Table Curve® y se 

eligieron los tres modelos de mejor ajuste ordenados a partir de su Coeficiente 

de determinación ajustado a los grados de libertad (DOF r2). Luego, se 

calcularon los valores del criterio de información de Akaike corregidos (AICc) 

de los tres modelos elegidos para definir cuál era el modelo que proveía el 

mejor ajuste (Angilletta, 2006). El AICc modifica el AIC estándar con una 

corrección para tamaños de muestra pequeños (Hurvich y Tsai, 1989). 

También, se calcularon los diferenciales de AICc (Δi), como la diferencia entre 

el AICc de un modelo determinado y el AICc más bajo; y los pesos de Akaike 

(wi), como una medida de la fuerza de la evidencia para cada modelo, 

indicando la probabilidad de que un modelo dado sea el mejor entre una serie 
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de modelos candidatos (Burnham y Anderson, 2004). Se consideraron como 

significativas las diferencias entre los modelos de Δi > 2 (Burnham y Anderson, 

2002). En los casos en que los modelos no difirieron significativamente, se 

eligió el modelo de mayor peso de Akaike. 

El modelo de von Bertalanffy fue ajustado con el paquete FSA (Ogle, 

2011) en R. El LHC asintótico (L∞), y la constante de crecimiento (k) del modelo 

de crecimiento de von Bertalanffy fueron calculados para las muestras de 

machos y hembras de cada población. Siguiendo el enfoque conservativo de 

Schoener y Schoener (1978) consideramos como significativas las diferencias 

observadas entre los parámetros de la curva de crecimiento estimados a partir 

del modelo de von Bertalanffy para cada muestra sólo si los intervalos de 

confianza del 95% obtenidos a partir del método “bootstrap” no se superponían. 
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RESULTADOS 

HISTOLOGÍA DEL HUESO, PATRONES DE CRECIMIENTO Y REABSORCIÓN 

Los individuos de las cuatro especies exhibieron un patrón similar de 

crecimiento del hueso laminar tanto perióstico como endóstico (Figura 12). Las 

líneas de detención de crecimiento (LAGs), que corresponden a la temporada 

de invierno, fueron fuertemente teñidas por la hematoxilina y aparecieron entre 

los anillos estivales de crecimiento rápido que se observaron más gruesos 

(Figura 12 A, B, E y F). Las epífisis presentaron una osificación con forma 

irregular, restos de cartílago hialino y una cavidad medular poco desarrollada. 

La diáfisis mostró sección circular y ausencia de cartílago (Figura 12 C).  

El primer anillo se caracterizó por presentar mayor cantidad de 

osteocitos con forma globular, en contraste con los anillos estivales del resto 

del hueso con escasos osteocitos aplanados inmersos en abundante matriz 

ósea (Figura 12 C, D y F). El hueso endosteal presentó un crecimiento 

centrípeto y asimétrico desde la línea de reabsorción hacia el interior de la 

cavidad medular, caracterizado por la presencia de escasos osteocitos, varios 

anillos delgados y, en ocasiones, una matriz de tonalidad distinta a la del resto 

del hueso (Figura 12 D y F). 

En todas las especies se observó una relación lineal significativa entre el 

radio medular o radio de la línea de reabsorción, en los casos donde el 

crecimiento endosteal estuvo presente, y el LHC, aunque en el caso de P. 

zapalensis el modelo lineal sólo explica el 30% de la variación (Regresión 

Lineal; P. aguanegra: F 1,35 = 65,658, r2 = 0,659, P < 0,001; P. antofagastensis: 

F 1,31 = 297,452, r2 = 0,908, P < 0,001; P. spectabilis: F 1, 35 = 63,236, r2 = 

0,650, P < 0.001; P. zapalensis: F 1, 40 = 17,108, r2 = 0,305, P < 0,001). Por lo 

tanto, en todas las especies se estimaron las edades a partir del conteo de 

LAGs y el cálculo de los anillos reabsorbidos teniendo en cuenta el LHC del 

ejemplar (ver más arriba en Materiales y Métodos). 
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Figura 12: Microfotografías de cortes transversales de la diáfisis del fémur de: A) Hembra adulta de P. 
zapalensis de 12 años de edad con 6 anillos reabsorbidos (200x); B) Macho adulto de P. spectabilis de 9 

años de edad con 2 anillos reabsorbidos (200x); C) Hembra recién nacida de P. zapalensis (100x); D) 
Macho adulto de P. aguanegra de 8 años de edad con 2 anillos reabsorbidos (400x); E) Macho adulto de 
P. zapalensis de 10 años de edad con 3 anillos reabsorbidos (200x); F) Macho juvenil de P. zapalensis de 
6 años de edad sin reabsorción (400x). Las flechas blancas indican la línea de reabsorción y las flechas 

negras señalan los LAGs. CM: Cavidad Medular, HE: Hueso Endosteal; OO: Osteocitos, A1: Primer anillo 
de crecimiento (anillo embrionario más crecimiento hasta el primer invierno). Tinción de Hematoxilina-

Eosina. 

En la Tabla 2 se presentan los valores de reabsorción ósea para cada 

especie. Se puede observar que la especie que presentó mayor cantidad de 

anillos reabsorbidos fue P. antofagastensis con un máximo de 7 anillos 
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reabsorbidos, mientras que P. zapalensis presentó hasta 6 anillos reabsorbidos 

y las restantes presentaron reabsorción de un máximo de 4 anillos. Los 

juveniles también presentaron reabsorción en algunos casos, y un máximo de 2 

anillos reabsorbidos. Machos y hembras no difirieron significativamente en el 

número de anillos reabsorbidos a excepción de P. spectabilis, en esta especie 

las hembras adultas presentaron mayor reabsorción que los machos (Tabla 2).  

 

Especie LAGs reabsorbidos 
Comparación 

entre adultos 

 ♂ juveniles ♀ juveniles ♂ adultos ♀ adultas U P 

P. aguanegra 
1,33 ± 0,33 

(0-2) 

0,75 ± 0,16 

(0-1) 

3,00 ± 0,13 

(2-4) 

2,91 ± 0,09 

(2-3) 
133,0 0,333 

P. antofagastensis 
0,50 ± 0,34 

(0-2) 

1,25 ± 0,48 

(0-2) 

4,40 ± 0,64 

(2-7) 

2,92 ± 0,36 

(2-5) 
121,0 0,800 

P. spectabilis 0 ± 0 (0-0) 
0,43 ± 0,20 

(0-1) 

2,06 ± 0,06 

(2-3) 

2,80 ± 0,29 

(2-4) 
43,5 0,010 

P. zapalensis 
0,40 ± 0,24 

(0-1) 

0,43 ± 0,30 

(0-2) 

3,92 ± 0,58 

(0-6) 

5,00 ± 0,42 

(0-6) 
172,5 0,392 

Tabla 2: LAGs reabsorbidos en cada especie según sexo y madurez reproductiva. Se indica la media ± 
Error estándar y el rango entre paréntesis. Se incluyen también los valores del estadístico U de Mann-

Whitney y la significancia P de los test utilizados para comparar el número de anillos reabsorbidos entre 
machos y hembras adultos. 

TALLAS Y EDAD 

Considerando la edad como covariable, sólo se registraron diferencias 

en la talla entre machos y hembras adultas de P. spectabilis y P. zapalensis, 

siendo en ambos casos las hembras mayores que los machos (ANCOVA, P. 

spectabilis: F1, 26 = 9,175, P = 0,006; P. zapalensis: F1, 29 = 8,037, P = 0,009). El 

LHC se relacionó significativamente y de manera lineal con la edad en machos 

y hembras de todas las especies, a excepción de los machos adultos de P. 

spectabilis (Regresión Lineal, F1, 15 = 0,662, r2 = 0,045, P = 0,429).  

 

EDADES, MADUREZ SEXUAL Y LONGEVIDAD 

En las siguientes tablas se presentan los datos por especie de las 

edades de machos y hembras, juveniles y adultos: 
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Sexo y estado reproductivo 
(N) 

LHC 
Número de LAGs Edad estimada 

Machos juveniles (6) 68,70 ± 5,26  
(51,93 – 82,70) 

3,33 ± 0,99 (0-6) 4 ± 0,53 (0-8) 

Hembras juveniles (8) 62,01 ± 2,76  
(50,27 – 71,98) 

2,00 ± 0,38 (0-3) 2,25 ± 0,53 (0–4) 

Hembras adultas (11) 95,46 ± 5,67  
(82,42 – 101,78) 

9,54 ± 0,78 (6–13) 11,82 ± 0,87 (7–16) 

Machos adultos (11) 93,37 ± 6,71  
(83,48 – 104,5) 

8,27 ± 0,84 (4–13) 11,00 ± 0,85 (7-16) 

Tabla 3: Sexo, estado reproductivo, LHC medio ± ES, LHC mínimo y máximo (mm), número de LAGs y 
edad estimada (años) de la muestra de P. aguanegra. 

Sexo y estado reproductivo 
(N) 

LHC 
Número de LAGs Edad estimada 

Machos juveniles (6) 57,87 ± 4,84  
(47,80 - 76,88) 

0,83 ± 0,40 (0-2) 1,17 ± 0,65 (0-4) 

Hembras juveniles (4) 68,39 ± 7,02  
(49,22 – 79,78) 

2,25 ± 1,03 (0-4) 3,50 ± 1,50 (0–6) 

Hembras adultas (12) 89,49 ± 1,59  
(79,32 – 97,32) 

7,42 ± 0,62 (4–10) 10,17 ± 0,83 (6–15) 

Machos adultos (10) 94,88 ± 1,45  
(86,92 – 100,35) 

8,70 ± 0,86 (5–13) 12,70 ± 1,39 (7-20) 

Tabla 4: Sexo, estado reproductivo, LHC medio ± ES, LHC mínimo y máximo (mm), número de LAGs y 
edad estimada (años) de la muestra de P. antofagastensis. 

 
Sexo y estado reproductivo 

(N) 
LHC 

Número de LAGs Edad estimada 

Machos juveniles (4) 46,12 ± 1,20  
(44,92 - 49,33) 

0,25 ± 0,25 (0-1) 0 ± 0 (0) 

Hembras juveniles (8) 58,91 ± 3,78  
(41,5 – 72,4) 

1,62 ± 0,53 (0-4) 1,87 ± 0,66 (0–5) 

Hembras adultas (10) 86,51 ± 2,50  
(83,13 – 89,76) 

9,1 ± 1,10 (7–11) 10,3 ± 1,70 (7–12) 

Machos adultos (16) 82,91 ± 2,28  
(79,62 – 86,91) 

8,62 ± 1,41 (6–11) 9,25 ± 1,39 (6-11) 

Tabla 5: Sexo, estado reproductivo, LHC medio ± ES, LHC mínimo y máximo (mm), número de LAGs y 
edad estimada (años) de la muestra de P. spectabilis. 
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Sexo y estado reproductivo 

(N) 
LHC 

Número de LAGs Edad estimada 

Machos juveniles (5) 65,80 ± 2,44  
(60,62 – 72,64) 

5,00 ± 0,45 (4-6) 5,00 ± 0,45 (4-6) 

Hembras juveniles (7) 63,10 ± 4,29  
(47,48 – 76,00) 

2,86 ± 0,77 (0-5) 2,57 ± 0,78 (0–5) 

Hembras adultas (17) 86,71 ± 1,21  
(79,02 – 96,60) 

7,59 ± 0,34 (5–11) 11,76 ± 0,37 (9–14) 

Machos adultos (12) 82,19 ± 1,26  
(75,66 – 90,50) 

8,08 ± 0,53 (6–13) 11,67 ± 0,62 (8-15) 

Tabla 6: Sexo, estado reproductivo, LHC medio ± ES, LHC mínimo y máximo (mm), número de LAGs y 
edad estimada (años) de la muestra de P. zapalensis. 

Las edades medias de los adultos fueron similares entre machos y 

hembras en todas las especies (test t; P. aguanegra: t20 = -0,915, P = 0,371; P. 

antofagastensis: t20 = 1,623, P = 0,120; P. spectabilis: Mann-Whitney, U = 47,5, 

P = 0,084; P. zapalensis: t27 = -0,144, P = 0,886).  

La especie que alcanza la madurez sexual más tardíamente es P. 

zapalensis, a los 8 años los machos y a los 9 las hembras. Phymaturus 

aguanegra, P. antofagastensis y P. spectabilis presentan similares edades de 

madurez sexual (Tabla 7). Phymaturus antofagastensis es la especie más 

longeva, llegando los machos de esta especie a los 20 años y las hembras a 

los 15 años, mientras que P. spectabilis es la especie menos longeva de todas 

con una edad máxima registrada de 12 años (Tabla 7).  

 

Especie 
Edad de madurez 

sexual (años) 
LHC de madurez 

sexual (mm) 

Máxima edad 
estimada 

(años) 

P. aguanegra 
♂ = 7 
♀ = 7 

♂ = 83,5  
♀ = 82,4  

♂ = 16 
♀ = 16 

P. antofagastensis 
♂ = 7 
♀ = 6 

♂ = 86,9 
♀ = 79,3 

♂ = 20 
♀ = 15 

P. spectabilis 
♂ = 6 
♀ = 7 

♂ = 79,6 
♀ = 83,1 

♂ = 11 
♀ = 12 

P. zapalensis 
♂ = 8 
♀ = 9 

♂ = 75,6 
♀ = 79,0 

♂ = 15 
♀ = 14 

Tabla 7: Edad y talla a la madurez sexual, y edad máxima registrada de las cuatro especies estudiadas. 

 



CAPÍTULO 1: RESULTADOS 

 

Trabajo de Tesis para optar al título de Doctor en Biología 
Facundo Cabezas Cartes  44 

MODELOS DE CRECIMIENTO 

PHYMATURUS AGUANEGRA 

En la Tabla 8 se detallan los modelos ajustados para la relación entre el 

LHC y la edad de machos, hembras y el total de la muestra de P. aguanegra. 

En todos los casos las funciones sigmoidal, logística y logarítmica se ajustaron 

igualmente bien a los datos, eligiéndose a la función sigmoidal (Figura 13, 

Figura 14 y Figura 15): y = a + b / (1+exp(-(x-c)/d)) para representar el 

crecimiento en esta especie por presentar un peso de Akaike (wi) levemente 

mayor. Por el contrario, los modelos clásicos de von Bertalanffy y Gompertz sí 

presentaron diferencias significativas con los modelos sigmoidal, logístico y 

logarítmico (Tabla 8). 

 

 Modelo K AICc Δi wi 
Iteraciones 

hasta 
convergencia 

Total 
(N=36) 

      

 Sigmoidal 4 40,52285 0 0,3336254 8 
 Logístico 4 40,52509 0,00224 0,3332515 7 
 Logarítmico 4 40,52586 0,00301 0,3331231 7 
 Gompertz 3 209,6541 169,1313 ~0 9 
 Von Bertalanffy 2 211,8866 171,3637 ~0 10 
Hembras 
(N=19) 

      

 Sigmoidal 4 24,04086 0 0,3334963 8 
 Logístico 4 24,04197 0,00111 0,3333110 8 
 Logarítmico 4 24,04268 0,00182 0,3331927 8 
 Von Bertalanffy 2 103,3996 79,3587 ~0 13 
 Gompertz 3 105,2692 81,2284 ~0 9 
Machos 
(N=17) 

      

 Sigmoidal 4 25,12365 0 0,3336404 8 
 Logístico 4 25,12610 0,00244 0,3332326 8 
 Logarítmico 4 25,12673 0,00308 0,3331270 7 
 Gompertz 3 112,9053 87,7817 ~0 9 
 Von Bertalanffy 2 113,7693 88,6456 ~0 10 

Tabla 8: Modelos de crecimiento ajustados a los datos de LHC y edad de P. aguanegra con Table Curve 
2D

®
 y R. Se detallan el número de parámetros (K), el criterio de información de Akaike corregido (AICc), 

el diferencial del AICc (Δi), el peso de Akaike (wi) y el número de iteraciones hasta la convergencia de 
cada modelo. 
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Figura 13: Crecimiento corporal en relación a la edad en una población de P. aguanegra. Curva 
sigmoidal ajustada. Las líneas discontinuas representan los intervalos de confianza del 95%. 

 

Figura 14: Crecimiento corporal en relación a la edad en hembras de P. aguanegra. Curva sigmoidal 
ajustada. Las líneas discontinuas representan los intervalos de confianza del 95%. 
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Figura 15: Crecimiento corporal en relación a la edad en machos de P. aguanegra. Curva sigmoidal 
ajustada. Las líneas discontinuas representan los intervalos de confianza del 95%. 

 

Los valores del coeficiente de crecimiento (K) y el LHC asintótico (L∞) 

estimados a partir del modelo de von Bertalanffy fueron similares entre machos 

y hembras de P. aguanegra (Tabla 9).  

 

 K ± ES ICI - ICS de K 
LHC asintótico (L∞) 

± ES 
ICI - ICS de L∞ 

Total 
(N=36) 

0,006 ± 0,001 0,004-0,009 122,90 ± 9,63 109,41-143,36 

Hembras 
(N=19) 

0,006 ± 0,001 0,003-0,010 123,8 ± 13,6 106,69-168,60 

Machos 
(N=17) 

0,006 ± 0,002 0,003-0,011 122,19 ± 14,97 104,80-163,73 

Tabla 9: Parámetros estimados a partir del modelo de von Bertalanffy para machos, hembras y el total 
de la muestra de P. aguanegra: coeficiente de crecimiento (K) y LHC asintótico (L∞). Se indican también 
el tamaño de muestra (N), el intervalo de confianza del 95% inferior (ICI), el intervalo de confianza del 

95% superior (ICS) obtenidos a partir del método “bootstrap” y el Error Standard (± ES). 
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PHYMATURUS ANTOFAGASTENSIS 

En la Tabla 10 se detallan los modelos ajustados para la relación entre el 

LHC y la edad de machos, hembras y el total de la muestra de P. 

antofagastensis. Los modelos logarítmico, logístico y sigmoidal ajustaron 

igualmente bien a los datos, eligiéndose al modelo logarítmico (Figura 16, 

Figura 17, Figura 18): y = a + b / (1+exp(-(x-c)/d)), por presentar mayor peso de 

Akaike, para representar el crecimiento en P. antofagastensis.  

 

 Modelo K AICc Δi wi 
Iteraciones 

hasta 
convergencia 

Total 
(N=32) 

      

 Logarítmico 4 36,73409 0 0,33339 7 
 Logístico 4 36,73420 0,0001 0,33337 8 
 Sigmoidal 4 36,73512 0,0010 0,33322 100 
 Von Bertalanffy 2 166,99887 130,2648 ~0 5 
 Gompertz 3 170,72702 133,9929 ~0 7 
Hembras 
(N=16) 

      

 Logarítmico 4 23,75750 0 0,33359 58 
 Logístico 4 23,75751 0 0,33359 40 
 Sigmoidal 4 23,76228 0,0048 0,33280 100 

 Von Bertalanffy 2 86,88696 63,12945 ~0 7 
 Gompertz 3 90,61137 66,85387 ~0 7 
Machos 
(N=16) 

      

 Logarítmico 4 22,86086 0 0,33341 8 
 Logístico 4 22,86101 0,00015 0,33339 7 

 Sigmoidal 4 22,86221 0,00135 0,33319 11 
 Von Bertalanffy 2 80,73478 57,87391 ~0 8 
 Gompertz 3 82,65045818 59,78959 ~0 4 

Tabla 10: Modelos de crecimiento ajustados a los datos de LHC y edad de P. antofagastensis con Table 
Curve 2D

®
 y R. Se detallan el número de parámetros (K), el criterio de información de Akaike corregido 

(AICc), el diferencial del AICc (Δi), el peso de Akaike (wi) y el número de iteraciones hasta la 
convergencia de cada modelo. 
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Figura 16: Crecimiento corporal en relación a la edad en una población de P. antofagastensis. Curva 
logarítmica ajustada. Las líneas discontinuas representan los intervalos de confianza del 95%. 

 

Figura 17: Crecimiento corporal en relación a la edad en hembras de P. antofagastensis. Curva 
logarítmica ajustada. Las líneas discontinuas representan los intervalos de confianza del 95%. 
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Figura 18: Crecimiento corporal en relación a la edad en machos de P. antofagastensis. Curva 
logarítmica ajustada. Las líneas discontinuas representan los intervalos de confianza del 95%. 

Los valores del coeficiente de crecimiento (K) y el LHC asintótico (L∞) 

estimados a partir del modelo de von Bertalanffy fueron similares entre machos 

y hembras de P. antofagastensis (Tabla 11). 

 

 K ± ES ICI - ICS de K 
LHC asintótico (L∞) 

± ES 
ICI - ICS de L∞ 

Total 
(N=32) 

0,012 ± 0,001 0,010-0,016 102,00 ± 2,19 98,02-106,33 

Hembras 
(N=16) 

0,014 ± 0,002 0,009-0,019 98,95 ± 3,70 93,49-107,61 

Machos 
(N=16) 

0,014 ± 0,001 0,011-0,016 102,64 ± 2,17 98,81-106,22 

Tabla 11: Parámetros estimados a partir del modelo de von Bertalanffy para machos, hembras y el total 
de la muestra de P. antofagastensis: coeficiente de crecimiento (K) y LHC asintótico (L∞). Se indican 
también el tamaño de muestra (N), el intervalo de confianza del 95% inferior (ICI), el intervalo de 

confianza del 95% superior (ICS) obtenidos a partir del método “bootstrap” y el Error Standard (± ES). 
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PHYMATURUS SPECTABILIS 

En la Tabla 12 se detallan los modelos ajustados para la relación entre el 

LHC y la edad de machos, hembras y el total de la muestra de P. spectabillis. 

Tanto como para hembras como para el total de los individuos, los modelos 

sigmoidal, logístico y logarítmico ajustaron igualmente bien, siendo en hembras 

el modelo sigmoidal el de mayor peso de Akaike (Figura 20) y el logarítmico 

(Figura 19): y = a + 0,5.b.erfc(-ln(x/c)/(20,5.d)) para el total de los individuos. 

Cabe aclarar que para la muestra de machos, sólo se pudieron ajustar el 

modelo sigmoidal y el de von Bertalanffy por la escasez de machos juveniles 

(Figura 21). 

 

 Modelo K AICc Δi wi 
Iteraciones 

hasta la 
convergencia 

Total 
(N=38) 

      

 Logarítmico 4 40,79917 0 0,3333622 7 
 Logístico 4 40,79924 0,00007 0,3333506 8 
 Sigmoidal 4 40,79962 0,00045 0,3332872 10 
 Gompertz 3 181,0622 140,26303 ~0 7 
 Von Bertalanffy 2 184,1859 143,38673 ~0 7 
Hembras 
(N=18) 

      

 Sigmoidal 4 24,61101 0 0,3333839 11 
 Logístico 4 24,61138 0,00037 0,3333222 11 
 Logarítmico 4 24,61155 0,00054 0,3332939 9 
 Gompertz 3 91,27853 66,6675 ~0 7 
 Von Bertalanffy 2 100,6849 76,0739 ~0 7 
Machos 
(N=20) 

      

 Sigmoidal 4 25,08113 0 ~1 60 
 Von Bertalanffy 3 90,43038 67,29211 ~0 13 

Tabla 12: Modelos de crecimiento ajustados a los datos de LHC y edad de P. spectabilis con Table Curve 
2D

®
 y R. Se detallan el número de parámetros (K), el criterio de información de Akaike corregido (AICc), 

el diferencial del AICc (Δi), el peso de Akaike (wi) y el número de iteraciones hasta la convergencia de 
cada modelo. 
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Figura 19: Crecimiento corporal en relación a la edad en una población de P. spectabilis. Curva 
logarítmica ajustada. Las líneas discontinuas representan los intervalos de confianza del 95%. 

 

Figura 20: Crecimiento corporal en relación a la edad en hembras de P. spectabilis. Curva sigmoidal 
ajustada. Las líneas discontinuas representan los intervalos de confianza del 95%. 
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Figura 21 Crecimiento corporal en relación a la edad en machos de P. spectabilis. Curva sigmoidal 
ajustada. Las líneas discontinuas representan los intervalos de confianza del 95%. 

 

 

Los valores del coeficiente de crecimiento (K) y el LHC asintótico (L∞) 

estimados a partir del modelo de von Bertalanffy fueron similares entre machos 

y hembras de P. spectabilis (Tabla 13). 

 

 K ± ES ICI - ICS de K 
LHC asintótico (L∞) 

± ES 
ICI - ICS de L∞ 

Total 
(N=38) 

0,014 ± 0,002 0,011-0,018 92,03 ± 2,61 88,48-97,91 

Hembras 
(N=18) 

0,013 ± 0,002 0,009-0,016 96,35 ± 3,67 90,34-104,20 

Machos 
(N=20) 

0,024 ± 0,008 0,014-0,045 85,43 ± 2,44 82,59-91,43 

Tabla 13: Parámetros estimados a partir del modelo de von Bertalanffy para machos, hembras y el total 
de la muestra de P. spectabilis: coeficiente de crecimiento (K) y LHC asintótico (L∞). Se indican también el 
tamaño de muestra (N), el intervalo de confianza del 95% inferior (ICI), el intervalo de confianza del 95% 

superior (ICS) obtenidos a partir del método “bootstrap” y el Error Standard (± ES). 

 



CAPÍTULO 1: RESULTADOS 

 

Trabajo de Tesis para optar al título de Doctor en Biología 
Facundo Cabezas Cartes  53 

PHYMATURUS ZAPALENSIS 

En la Tabla 14 se detallan los modelos ajustados para la relación entre el 

LHC y la edad de machos, hembras y el total de la muestra de P. zapalensis. 

Tanto en hembras como en machos, el modelo elegido para representar el 

crecimiento fue el modelo logarítmico (Figura 23 y Figura 24), a pesar de no 

presentar diferencias significativas con los modelos logístico y sigmoidal. Sin 

embargo, para el total de los individuos el modelo escogido fue el logístico 

(Figura 22): y = a + b / (1 + (x/c)d) aunque las diferencias entre los modelos 

logístico, logarítmico y sigmoidal no son significativas entre sí (Tabla 14). 

 

 Modelo K AICc Δi wi 
Iteraciones 

hasta 
convergencia 

Total 
(N=41) 

      

 Logístico 4 46,04204 0 0,3334519 100 
 Logarítmico 4 46,04028 0,00373 0,3333896 100 
 Sigmoidal 4 46,04065 0,01760 0,3331585 100 
 Von Bertalanffy  2 234,9409 188,9006 ~0 5 
 Gompertz 3 237,5994 191,5592 ~0 8 
Hembras 
(N=24) 

      

 Logarítmico  4 29,84568 0 0,3335600 100 
 Logístico 4 29,84606 0,00381 0,3334964 100 
 Sigmoidal 4 29,84938 0,03699 0,3329436 100 
 Von Bertalanffy  2 128,7734 98,9278 ~0 7 
 Gompertz 3 132,3092 102,4635 ~0 9 
Machos 
(N=17) 

      

 Logarítmico  4 25,05340 0 0,3334409 9 
 Logístico 4 25,05342 0,00019 0,3334376 9 
 Sigmoidal 4 25,05531 0,01916 0,3331215 9 
 Von Bertalanffy  2 98,56313 73,5097 ~0 7 
 Gompertz 3 101,4127 76,3593 ~0 7 

Tabla 14: Modelos de crecimiento ajustados a los datos de LHC y edad de P. zapalensis con Table Curve 
2D

®
 y R. Se detallan el número de parámetros (K), el criterio de información de Akaike corregido (AICc), 

el diferencial del AICc (Δi), el peso de Akaike (wi) y el número de iteraciones hasta la convergencia de 
cada modelo. 
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Figura 22: Crecimiento corporal en relación a la edad en una población de P. zapalensis. Curva logística 
ajustada. Las líneas discontinuas representan los intervalos de confianza del 95%. 

 

Figura 23: Crecimiento corporal en relación a la edad en hembras de P. zapalensis. Curva logarítmica 
ajustada. Las líneas discontinuas representan los intervalos de confianza del 95%. 
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Figura 24: Crecimiento corporal en relación a la edad en machos de P. zapalensis. Curva logarítmica 
ajustada. Las líneas discontinuas representan los intervalos de confianza del 95%. 

En P. zapalensis, el coeficiente de crecimiento no difirió 

significativamente entre machos y hembras (Tabla 15). De igual forma, el LHC 

asintótico fue similar en ambos sexos. 

 

 K ± ES ICI - ICS de K 
LHC asintótico (L∞) 

 ± ES 
ICI - ICS de L∞ 

Total 
(N=41) 

0,059 ± 0,017 0,033-0,090 110,73 ± 11,56 97,17-143,13 

Hembras 
(N=21) 

0,145 ± 0,032 0,086-0,214 95,8 ± 4,3 90,16-110,10 

Machos 
(N=17) 

0,052 ± 0,024 0,016-0,103 111,26 ± 20,14 90,63-208,38 

Tabla 15: Parámetros estimados a partir del modelo de von Bertalanffy para machos, hembras y el total 
de la muestra de P. zapalensis: coeficiente de crecimiento (K) y LHC asintótico (L∞). Se indican también el 
tamaño de muestra (N), el intervalo de confianza del 95% inferior (ICI), el intervalo de confianza del 95% 

superior (ICS) obtenidos a partir del método “bootstrap” y el Error Standard (± ES). 
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TASAS DE CRECIMIENTO 

En P. aguanegra, los juveniles presentaron tasas crecimiento específicas 

(TCE) más altas que los adultos (test t, t34 = 10,019, P < 0,001). Entre los 

juveniles, las hembras exhibieron TCE más altas que los machos (test t, t12 = 

3,768, P = 0,003). En cambio, entre los adultos las TCE fueron similares en 

ambos sexos (test t, t20 = -1,580, P = 0,130; Figura 25). 

 

Figura 25: Regresiones entre las Tasas de Crecimiento específicas versus edad de hembras juveniles 
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En P. antofagastensis los juveniles presentaron TCE mayores que los 

adultos (Mann-Whitney, U = 60; Njuveniles = 10, Nadultos = 22, P = 0,044). Entre los 

juveniles, no se registraron diferencias en las TCE según el sexo (Mann-

Whitney, U = 8; Nhembras = 4, Nmachos = 6, P = 0,476). En cambio, las hembras 

adultas exhibieron TCE significativamente más altas que los machos (test t, t20 

= -2,374, P = 0,028; Figura 26). 

 

Figura 26: A) Regresiones entre las Tasas de Crecimiento específicas versus edad de hembras juveniles 
(círculos blancos), machos juveniles (círculos negros), hembras adultas (triángulos blancos, línea
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En P. spectabilis, las TCE de juveniles fueron significativamente más 

altas que las de los adultos (Mann-Whitney, U = 21, Njuveniles = 12, Nadultos = 26, 

P < 0,001). Además, las TCE de las hembras adultas fueron más altas que las 

de los machos adultos (Mann-Whitney U = 6, Nhembras = 10, Nmachos = 16, P < 

0,001; Figura 27). 

 

Figura 27: Regresiones entre las Tasas de Crecimiento específicas versus edad de hembras juveniles 
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En P. zapalensis, los juveniles presentaron TCE significativamente más 

altas que las de los adultos (Mann-Whitney, U = 85, Njuveniles = 12, Nadultos = 29, 

P = 0,011). Considerando sólo los juveniles, las hembras presentaron TCE 

mayores que los machos (test t, t10 = -2,618, P = 0,026; Figura 28). Cabe 

destacar que no se pudo contar con ejemplares de machos juveniles de los 

primeros años, lo que limita las posibilidades de explicar la pendiente 

ascendente registrada en machos juveniles ya que en los primeros años de 

vida es cuando, en general, se registran las mayores tasas de crecimiento. En 

adultos las TCE fueron similares entre machos y hembras (Mann-Whitney U = 

94, Nmachos = 12, Nhembras = 17, P = 0,740; Figura 28). 

 

Figura 28: Regresiones entre las Tasas de Crecimiento específicas versus edad de hembras juveniles 
(círculos blancos, línea
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Plot 4 Regr) de P. zapalensis. 

Se compararon las tasas de crecimiento específicas entre especies 

según la condición de madurez sexual y el sexo. Tanto en machos como en 

hembras juveniles no se registraron diferencias en las TCE entre especies 

(Kruskal-Wallis: Machos: H3 = 5,268, P = 0,153; Hembras: H3 = 3,304, P = 

0,347). Entre los machos adultos, P. spectabilis presenta TCE 
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significativamente más bajas que el resto de las especies (Kruskal-Wallis: H3 = 

29,799, P < 0,001; Figura 29).  

 

Figura 29: Diagrama de cajas y bigotes de las TCE de machos adultos de las especies estudiadas. Se 
indican las medianas de las frecuencias de ocurrencia y los percentiles 10%, 25%, 75% y 90%. El asterisco 
(*) indica la especie cuyas TCE difirieron significativamente del resto y los círculos blancos los valores de 

TCE extremos. 
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En las hembras adultas también se observaron diferencias en las TCE 

según la especie, en particular entre P. spectabilis y P. zapalensis (Kruskal-

Wallis, H3 = 9,848, P = 0,020; Figura 30). 

 

Figura 30: Diagrama de cajas y bigotes de las TCE de hembras adultas de las especies estudiadas. Se 
indican las medianas de las frecuencias de ocurrencia y los percentiles 10%, 25%, 75% y 90%. Los 

círculos blancos indican los valores de TCE extremos. 

PARÁMETROS DE HISTORIA DE VIDA 

Las especies del grupo palluma (P. aguanegra y P. antofagastensis) 

presentan mayores tiempos reproductivos relativos y esfuerzos reproductivos a 

lo largo de la vida debido a sus mayores longevidades. Phymaturus 

antofagastensis resultó ser la especie con mayor tiempo reproductivo relativo, 

mientras que P. spectabilis y P. zapalensis presentaron tiempos reproductivos 

relativos mucho menores (Tabla 16).  
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En cuanto a la producción de crías a lo largo de la vida (R0) se destaca 

el alto valor de P. aguanegra, que se explica por su alto tiempo reproductivo 

relativo y su tamaño de camada fijo de dos crías, seguido por P. spectabilis que 

si bien tiene un tiempo reproductivo relativo bajo puede tener de 1 a 3 crías lo 

que aumenta su tasa neta reproductiva. Phymaturus zapalensis es la que 

menor tasa neta reproductiva presenta debido a que puede tener 1 o 2 crías y 

el tiempo reproductivo relativo de las hembras es el más bajo de todos (Tabla 

16). 

Phymaturus spectabilis presentó el mayor esfuerzo reproductivo por 

unidad de tiempo (Tabla 16), aunque su esfuerzo reproductivo a lo largo de la 

vida es el menor de todos, es decir que si bien se reproduce menos veces en 

su vida, en cada evento la proporción de biomasa destinada a la reproducción 

es muy importante. Lo opuesto ocurre en P. antofagastensis que al presentar 

tiempos reproductivos relativos más largos y, en consecuencia, mayor cantidad 

de eventos reproductivos a lo largo de la vida, el esfuerzo reproductivo por 

unidad de tiempo es menor. Un caso particular es el de P. aguanegra que, a 

pesar de tener tiempos reproductivos relativos altos, su esfuerzo reproductivo 

por unidad de tiempo también es alto, lo que deriva en que presente el mayor 

esfuerzo reproductivo a lo largo de la vida (Tabla 16). 
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Especie 
Tamaño 

de camada 
Frecuencia 

reproductiva 
E T R0 ER LRE 

P. aguanegra 2
a
 0,5

a
 

♂ = 9 
♀ = 9 

♂ = 1,29 
♀ = 1,29 

9 0,22 2,17 

P. antofagastensis 1-2
b
 0,5

b
 

♂ = 13 
♀ = 9 

♂ = 1,86 
♀ = 1,50 

6,75 0,12 1,62 

P. spectabilis 1-3
c,d

 0,5-1
c
 

♂ = 5 
♀ = 5 

♂ = 0,83 
♀ = 0,71 

7,50 0,25 1,26 

P. zapalensis 1-2
e
 0,5-1

e
 

♂ = 7 
♀ = 5 

♂ = 0,87 
♀ = 0,55 

5,62 0,17 1,33 

Tabla 16: Parámetros de historia de vida estimados de las especies estudiadas: tiempo de vida adulta 
promedio (E), tiempo reproductivo relativo (T), tasa reproductiva neta (R0), esfuerzo reproductivo (ER) y 

esfuerzo reproductivo a lo largo de la vida (LRE). También se indican los tamaños de camada y 
frecuencias reproductivas obtenidas de trabajos anteriores: a) Cabezas-Cartes et al., 2010; b) Boretto e 

Ibargüengoytía, 2006; c) Boretto et al., 2014a; d) Esta tesis; e) Boretto e Ibargüengoytía, 2009. 
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CAPÍTULO 2: ANÁLISIS DE LOS CARACTERES DE HISTORIA 

DE VIDA EN EL GÉNERO PHYMATURUS EN RELACIÓN A 

VARIABLES CLIMÁTICAS, GEOGRÁFICAS Y A LA FILOGENIA 

MATERIALES Y MÉTODOS 

REVISIÓN BIBLIOGRÁFICA 

Se llevó adelante una revisión de la bibliografía existente y junto a los 

datos obtenidos del presente estudio y a los obtenidos en el marco del 

desarrollo del proyecto de la Dra. Boretto (FONCyT – PICT 2010-1125: 

“Estudio comparado del crecimiento, longevidad y esfuerzo reproductivo de 

especies del género Phymaturus en condiciones de diferente rigurosidad 

climática”) sobre otras especies del género Phymaturus, se recabó información 

sobre las siguientes variables: 

 Edad a la madurez sexual de machos (EMmachos) y hembras 

(EMhembras). 

 Edad máxima registrada (LONG). 

 Frecuencia reproductiva (FREPRO). 

 Masa corporal y LHC de crías recién nacidas y de hembras 

adultas. 

 Fecundidad media anual (FMA) 

 

ESTIMACIÓN DE LOS PARÁMETROS DE HISTORIA DE VIDA 

Con los datos obtenidos de la bibliografía se estimaron los parámetros 

de historia de vida calculados para las especies propuestas en esta tesis: 

tiempo reproductivo relativo de machos y hembras (Tmachos y Thembras), tasa de 

reproducción neta (R0), esfuerzo reproductivo (ER) y esfuerzo reproductivo a lo 

largo de la vida (LRE; ver apartado ESTIMACIÓN DE LOS PARÁMETROS DE 

HISTORIA DE VIDA de la sección Materiales y Métodos del Capítulo 1).  

Además de estos parámetros se analizaron los efectos de la filogenia y 

el ambiente en las variables de crecimiento: edad de madurez sexual de 
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machos (EMmachos) y hembras (EMhembras), edad máxima registrada (LONG); y 

en la variables reproductivas: frecuencia reproductiva (FREPRO) y fecundidad 

media anual (FMA). 

 

RECOPILACIÓN DE DATOS METEOROLÓGICOS Y GEOGRÁFICOS 

Para la localidad de cada especie estudiada se obtuvieron los valores 

diarios de insolación (SOL, MJ/m2/día), precipitaciones (PREC, mm), velocidad 

del viento (VIE, m/s), temperatura media, mínima y máxima del aire (Ta media, 

Ta min y Ta max, respectivamente; °C) de la base de datos disponible en la 

página web de la NASA (http://power.larc.nasa.gov/) para el período 

comprendido entre enero de 1983 y diciembre de 2007. A partir de estos datos 

se obtuvieron las medias por temporada de actividad de las siguientes 

variables climáticas para cada localidad: temperatura media del aire (Ta 

media), amplitud térmica (restando los valores de Ta min de la Ta max de cada 

día; AT), precipitación total, velocidad del viento e insolación. También, se 

obtuvieron la altitud (ALT) y la latitud (LAT) de cada localidad de muestreo a 

partir de los datos de GPS registrados en cada localidad y de la bibliografía. La 

extensión de las temporadas de actividad para cada especie fue estimada a 

partir de datos propios y de colegas que han muestreado frecuentemente las 

poblaciones (Alejandro Scolaro, Alejandro Laspiur, Juan Carlos Acosta, Nora 

Ibargüengoytía, Jorgelina Boretto) y en general se extienden desde mediados 

de septiembre a mediados de abril, a excepción de la temporada de actividad 

de P. antofagastensis que se extiende de octubre a fines de marzo (J.C. 

Acosta, comunicación personal).  

A continuación se presentan las características climáticas de cada 

localidad a partir de figuras obtenidas de los datos utilizados para los análisis. 
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Figura 31: Temperatura media del aire durante la temporada de actividad en las localidades de las 
especies de Phymaturus utilizadas para los análisis. 

 

Figura 32: Amplitud térmica durante la temporada de actividad en las localidades de las especies de 
Phymaturus utilizadas para los análisis. 
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Figura 33: Precipitaciones durante la temporada de actividad en las localidades de las especies de 
Phymaturus utilizadas para los análisis. 

 

Figura 34: Velocidad del viento durante la temporada de actividad en las localidades de las especies de 
Phymaturus utilizadas para los análisis. 
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Figura 35: Valores diarios de insolación durante la temporada de actividad en las localidades de las 
especies de Phymaturus utilizadas para los análisis. 

ANÁLISIS DE DATOS 

Se utilizaron los programas SPSS 17.0®, R Versión 3.1.1 (R Core Team, 

2014) y Mezquite 3.02 para los análisis filogenéticos. Teniendo en cuenta que 

las variables climáticas no tienen una distribución normal, se les aplicó una 

transformación logarítmica para asegurar que las variables cumplieran con los 

supuestos de la estadística paramétrica (Zar, 2009). Se cumplieron los 

supuestos de normalidad (Test de Shapiro-Wilk: WTa media = 0,842, PTa media = 

0,135; WAT = 0,991, PAT = 0,992; WPREC = 0,820, PPREC = 0,088; WVIE = 0,924, 

PVIE = 0,537; WSOL = 0,906, PSOL = 0,410). Se realizaron correlaciones entre las 

variables ambientales y se calcularon los valores del Factor de Inflación de la 

Varianza (VIF, por sus siglas en ingles) con el paquete “car” (Fox et al., 2015) 

en R, para detectar multicolinealidad entre las variables predictoras 

(Montgomery y Peck, 1992).  
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HIPÓTESIS FILOGENÉTICA 

Se derivó un árbol filogenético (Figura 36) de las especies de 

Phymaturus incluidas en este estudio, basado en las hipótesis moleculares 

propuestas por Morando et al. (2013) y a la filogenia propuesta en base a datos 

morfológicos publicada por Lobo et al. (2012). 

 

 

Figura 36: Filogenia basada en caracteres moleculares y morfológicos que describe las relaciones entre 
las especies de Phymaturus utilizadas en los análisis (Lobo et al., 2012; Morando et al., 2013). Los largos 

de ramas fueron establecidos en 1. 

SEÑAL FILOGENÉTICA 

Previo a realizar los análisis estadísticos se determinó si los caracteres 

ambientales, reproductivos, de crecimiento y de historia de vida exhibían señal 

filogenética, es decir, la consistencia entre los valores de un carácter y la 

filogenia (Blomberg et al., 2003). Se estimaron los valores del λ de Pagel 

(Pagel, 1999; Freckleton et al., 2002), que es un estadístico comúnmente 

usado para calcular señal filogenética. Se utilizó el paquete “phytools” (Revell, 

2011) para generar valores de λ en R.  

ANÁLISIS FILOGENÉTICOS COMPARATIVOS 

Se empleó el método de cuadrados mínimos generalizados filogenético 

(PGLS) para determinar la dependencia de los caracteres de historia de vida 
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con la latitud, elevación y las variables climáticas (Martins y Hansen, 1997; 

Garland e Ives, 2000). Debido a que no se disponía de información sobre los 

largos de rama, todas las ramas fueron establecidas arbitrariamente a un largo 

de 1. El método de PGLS incorpora información filogenética en la estructura de 

error de los modelos lineales generalizados mediante la especificación de la 

varianza y covarianza esperadas entre especies relacionadas, usando un 

modelo explícito de evolución (Medina et al., 2012). Así, PGLS controla la falta 

de independencia que es inherente en un análisis de especies que están 

relacionadas filogenéticamente. Se implementaron los análisis de PGLS 

usando el paquete “caper” (Orme et al., 2012) en R.  

REGRESIONES MÚLTIPLES 

Por otro lado se aplicaron regresiones múltiples para cada variable, 

teniendo en cuenta que el tamaño de muestra (N = 6) con el que se cuenta es 

más bajo que el sugerido por Blomberg et al. (2003; N > 20) para detectar 

efectos significativos de la filogenia sobre los caracteres.  

SELECCIÓN DE MODELOS 

Para seleccionar el modelo de regresión que mejor explica el ajuste 

entre los modelos candidatos (Angilletta, 2006), utilizamos el criterio de 

información de Akaike corregido (AICc). El AICc modifica el AIC estándar con 

una corrección para tamaños de muestra pequeños (Hurvich y Tsai, 1989). 

También, se calcularon los valores del diferencial de AICc (Δi), que es la 

diferencia entre el AICc de un modelo determinado y el AICc más bajo, y los 

pesos de los Akaike (wi) como una medida del poder predictivo de cada 

modelo, indicando la probabilidad de que un modelo dado sea el mejor entre 

una serie de modelos (Burnham y Anderson, 2002). Se consideraron como 

significativas las diferencias entre los modelos de Δi > 2 (Burnham y Anderson, 

2002). 
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RESULTADOS 

CORRELACIÓN ENTRE VARIABLES AMBIENTALES 

Algunas de las variables ambientales presentaron correlaciones 

significativas entre sí, especialmente la latitud con la altitud, las precipitaciones 

y la insolación; la altitud con la insolación y las precipitaciones; la amplitud 

térmica con la insolación; y las precipitaciones con la insolación (Tabla 17).  

Variables 

 LAT ALT Ta media AT PREC VIE SOL 

LAT  -0,998 0,303 -0,899 0,942 0,775 -0,967 

ALT <0,001  -0,325 0,910 -0,946 -0,745 0,978 

Ta media 0,559 0,528  -0,491 0,081 -0,191 -0,416 

AT 0,015 0,012 0,323  -0,813 -0,492 0,932 

PREC 0,005 0,004 0,879 0,049  0,727 -0,937 

VIE 0,070 0,089 0,717 0,321 0,101  -0,600 

SOL 0,002 0,001 0,412 0,007 0,006 0,208  

Tabla 17: Correlaciones entre las variables ambientales incluidas en el análisis: latitud (LAT), altitud 
(ALT), temperatura media (Ta media), amplitud térmica (AT), precipitaciones (PREC), velocidad del 

viento (VIE) e insolación (SOL). Los valores por encima de la diagonal indican los coeficientes de 
correlación entre las variables, mientras que los valores por debajo de la diagonal indican la significancia 

de cada correlación (P). En negrita los valores de P significativos. 

Para evitar que la multicolinealidad observada entre la latitud, la altitud y 

la insolación con las demás variables enmascare las verdaderas relaciones 

entre los caracteres de historia de vida y las condiciones ambientales, se 

eliminó de los análisis a las variables altitud, latitud e insolación. Además, se 

tuvo en cuenta que la latitud y la altitud y la insolación no afectan directamente 

al organismo sino que inciden a través de otras variables predictoras incluidas 

en el modelo como la temperatura y la amplitud térmica (Horváthová et al., 

2013). Al eliminar estas variables la temperatura media, las precipitaciones, la 

amplitud térmica y la velocidad del viento presentaron valores del Factor de 

Inflación de la Varianza por debajo del umbral indicativo de multicolinealidad de 

10 (Tabla 18; Montgomery y Peck, 1992), por lo que se considera que no existe 

multicolinealidad entre las variables. 

 



CAPÍTULO 2: RESULTADOS 

 

Trabajo de Tesis para optar al título de Doctor en Biología 
Facundo Cabezas Cartes  73 

Variable VIF 

PREC 6,981 

Ta media 2,092 

AT 5,167 

VIE 3,655 

Tabla 18: Valores del Factor de Inflación de la Varianza (VIF) correspondientes a las variables: 
precipitaciones (PREC), temperatura media (Ta media), amplitud térmica (AT) y velocidad del viento 

(VIE). 

SEÑAL FILOGENÉTICA 

La única variable ambiental que presentó señal filogenética significativa 

fue la precipitación. Ninguno de los caracteres reproductivos y de crecimiento, 

al igual que los parámetros de historia de vida considerados presentaron señal 

filogenética significativa (Tabla 19). Sin embargo, la capacidad de detectar 

señal filogenética significativa, al tratarse de un tamaño de muestra (N = 6) 

menor al tamaño de muestra deseable (N > 20), es baja (Blomberg et al., 

2003). No obstante, a fin de descartar un posible efecto de la filogenia en los 

resultados se procedió a realizar los análisis de PGLS. 
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Variables λ 

 Estimado P 

Ambientales   

Ta media ~0 1 

AT 0,99 0,26 

PREC 0,99 0,02* 

VIE 0,99 0,11 

Reproductivas   

FREPRO 0,31 0,68 

FMA 0,52 0,65 

Crecimiento   

EMmachos ~0 1 

EMhembras ~0 1 

LONG 0,916 0,430 

Parámetros de Historia de vida   

Tmachos 0,832 0,267 

Thembras 0,282 0,689 

ER 0,102 0,895 

LRE 0,99 0,066 

R0 ~0 1 

Tabla 19: Señal filogenética (λ) de las variables ambientales: precipitaciones (PREC), temperatura media 
(Ta media), amplitud térmica (AT) y velocidad del viento (VIE); reproductivas: frecuencia reproductiva 

(FREPRO) y la fecundidad media anual (FMA); de crecimiento: edad de madurez sexual de hembras 
(EMhembras), la edad de madurez sexual de machos (EMmachos) y la edad máxima registrada (LONG); y de 

los parámetros de historia de vida: tiempo reproductivo relativo de machos (Tmachos), tiempo 
reproductivo relativo de hembras (Thembras), esfuerzo reproductivo por unidad de tiempo (ER), esfuerzo 

reproductivo a lo largo de la vida (LRE) y tasa reproductiva neta (R0). 

MODELOS PGLS Y REGRESIONES MÚLTIPLES 

VARIABLES REPRODUCTIVAS 

La frecuencia reproductiva no pudo ser explicada por ninguna de las 

variables ambientales consideradas a partir de los análisis PGLS y de regresión 

múltiple (Tabla 20).  

En el caso de la fecundidad media anual, la variable que mejor explica la 

variabilidad es la velocidad del viento tanto en PGLS como en regresión 

múltiple (Tabla 20). De igual manera, los modelos elegidos mostraron ambos 
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un efecto significativo y positivo de la velocidad del viento sobre la fecundidad 

media anual (Tabla 21). 

 

Modelo λ Mult r
2
 Ajust r

2
 AICc Δi wi 

FREPRO       

PGLS       

VIE 0,000 0,411 0,264 -7,971 0 0,391 

PREC 0,000 0,377 0,221 -7,631 0,341 0,330 

Regresión Múltiple       

VIE - 0,400 0,250 2,092 0 0,394 

PREC - 0,368 0,211 2,403 0,310 0,337 

FMA       

PGLS       

VIE 0,000 0,696 0,619 -11,064 0 0,830 

Regresión Múltiple       

VIE - 0,686 0,607 -0,976 0 0,831 

Tabla 20: Modelos de mejor ajuste obtenidos a través del análisis PGLS y regresión múltiple, evaluando 
el efecto de la las variables ambientales (temperatura media actividad, Ta media; precipitaciones totales 

por temporada de actividad, PREC; velocidad media del viento, VIE; amplitud térmica media por 
temporada de actividad, AT) sobre la frecuencia reproductiva (FREPRO) y la fecundidad media anual 

(FMA) de 6 especies de Phymaturus. λ = señal filogenética de Pagel, Mult r
 2

 = coeficiente de correlación 
múltiple, Ajust r

2
 = coeficiente de correlación ajustado, AICc = valor del criterio de información de Akaike 

corregido, Δi = diferencias de Akaike, wi = pesos de Akaike. 



CAPÍTULO 2: RESULTADOS 

 

Trabajo de Tesis para optar al título de Doctor en Biología 
Facundo Cabezas Cartes  76 

 

Efecto Estimado 
Error 

Estándar 
t P 

A. Variable respuesta: 
Log10 FREPRO  

    

PGLS     

Log10 VIE 0,80 0,48 1,67 0,170 

Regresión Múltiple     

Interacción -0,73 0,30 -2,42 0,072 

Log10 VIE 0,78 0,48 1,63 0,177 

B. Variable respuesta: 
Log10 FMA 

    

PGLS     

Log10 VIE 1,11 0,37 3,02 0,040* 

Regresión Múltiple     

Log10 VIE 1,10 0,37 2,96 0,042* 

Tabla 21: Resultados de los modelos de regresión de mejor ajuste obtenidos por PGLS y regresión 
múltiple para las variables frecuencia reproductiva (FREPRO) y fecundidad media anual (FMA).  

VARIABLES DE CRECIMIENTO  

La edad de madurez sexual de hembras no pudo ser explicada por 

ninguna de las variables ambientales consideradas (Tabla 22, Tabla 23). 

Tampoco se registraron efectos significativos de las variables ambientales 

sobre la edad de madurez sexual de los machos (Tabla 22 y Tabla 23). 

En cambio, la temperatura media y la velocidad del viento afectaron 

negativamente la edad máxima registrada, según el análisis de PGLS (Tabla 22 

y Tabla 23). 
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Modelo λ Mult r
2
 Ajust r

2
 AICc Δi wi 

EMhembras       

PGLS       

Ta media 0,000 0,512 0,390 -14,072 0 0,686 

Regresión Múltiple       

Ta media - 0,501 0,376 -3,970 0 0,680 

EMmachos       

PGLS       

VIE 0,000 0,184 -0,019 -9,166 0 0,369 

AT 0,000 0,019 -0,226 -8,059 1,107 0,212 

PREC 0,000 0,001 -0,248 -7,951 1,215 0,201 

Ta media 0,000 0,000 -0,249 -7,945 1,221 0,200 

Regresión Múltiple       

VIE - 0,168 -0,039 0,881 0 0,361 

AT - 0,022 -0,222 1,855 0,974 0,222 

PREC - 0,002 -0,247 1,974 1,092 0,209 

Ta media - 0,000 -0,249 1,988 1,106 0,208 

LONG       

PGLS       

Ta media+VIE 0,000 0,923 0,872 -11,052 0 0,371 

AT 0,000 0,512 0,390 -9,970 1,082 0,216 

VIE 0,000 0,491 0,363 -9,709 1,342 0,189 

PREC 0,000 0,460 0,325 -9,359 1,693 0,159 

Regresión Múltiple       

AT - 0,502 0,378 -0,046 0 0,339 

VIE - 0,485 0,356 0,162 0,207 0,306 

PREC - 0,453 0,317 0,521 0,567 0,255 

Tabla 22: Modelos de mejor ajuste obtenidos a través del análisis de PGLS y regresión múltiple, 
evaluando el efecto de la las variables ambientales (temperatura media actividad, Ta media; 

precipitaciones totales por temporada de actividad, PREC; velocidad media del viento, VIE; amplitud 
térmica media por temporada de actividad, AT) sobre la edad de madurez sexual de hembras 

(EMhembras), la edad de madurez sexual de machos (EMmachos) y la edad máxima registrada (LONG) de 6 
especies de Phymaturus. λ = señal filogenética de Pagel, Mult r

 2
 = coeficiente de correlación múltiple, 

Ajust r
2
 = coeficiente de correlación ajustado, AICc = valor del criterio de información de Akaike 

corregido, Δi = diferencias de Akaike, wi = pesos de Akaike. 
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Efecto Estimado 
Error 

Estándar 
t P 

A. Variable respuesta: 
Log10 EMhembras 

    

PGLS     

Log10 Ta media 0,62 0,30 2,05 0,109 

Regresión Múltiple     

Log10 Ta media 0,62 0,31 2,00 0,116 

B. Variable respuesta: 
Log10 EMmachos 

    

PGLS     

Log10 VIE -0,41 0,43 -0,95 0,395 

Regresión Múltiple     

Log10 VIE -0,39 0,43 -0,90 0,418 

C. Variable respuesta: 
Log10 LONG 

    

PGLS     

Ta media -0,82 0,20 -4,11 0,026* 

VIE -0,95 0,19 -5,07 0,015* 

Regresión Múltiple     

Log10 AT 1,43 0,71 2,01 0,115 

Tabla 23: Resultados de los modelos de regresión de mejor ajuste obtenidos por PGLS y regresión 
múltiple para las variables edad de madurez sexual de hembras (EMhembras), edad de madurez sexual de 

machos (EMmachos), y edad máxima registrada (LONG). 

PARÁMETROS DE HISTORIA DE VIDA 

La amplitud térmica fue la variable que mejor explicó la variación del 

tiempo reproductivo relativo de machos tanto en los modelos obtenidos por 

PGLS como los de regresión múltiple (Tabla 24). Ambos tipos de análisis 

mostraron un efecto significativo y positivo de la amplitud térmica sobre el 

tiempo reproductivo relativo de machos (Tabla 25). En el caso del tiempo 

reproductivo relativo de hembras, ninguna variable considerada mostró efectos 

significativos sobre la misma (Tabla 24, Tabla 25).  

El esfuerzo reproductivo por unidad de tiempo, por otro lado, es 

explicado mejor por el modelo que incluye sólo a la amplitud térmica, en ambos 

tipos de análisis (Tabla 24). De igual manera, ambos tipos de análisis 

mostraron que el efecto de la amplitud térmica es significativo y negativo (Tabla 

25). En el caso del esfuerzo reproductivo a lo largo de la vida, según PGLS y 

regresión múltiple hay dos modelos candidatos que no se diferencian 
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significativamente, por un lado aquel que incluye sólo a la velocidad del viento y 

por el otro lado, el que incluye sólo las precipitaciones (Tabla 24). La velocidad 

del viento y las precipitaciones mostraron efectos significativos y negativos 

sobre el esfuerzo reproductivo a lo largo de la vida en ambos tipos de modelos 

(Tabla 25). 

La tasa reproductiva neta no se relacionó significativamente con ninguna 

de las variables ambientales consideradas según ambos tipos de análisis 

(Tabla 24, Tabla 25). 
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Modelo λ Mult r
2
 Ajust r

2
 AICc Δi wi 

Tmachos       

PGLS       

AT 0,000 0,907 0,884 -8,785 0 0,898 

Regresión Múltiple       

AT - 0,906 0,883 1,255 0 0,963 

Thembras       

PGLS       

PREC 0,000 0,397 0,247 -0,034 0 0,389 

Ta media 0,000 0,286 0,107 0,981 1,015 0,234 

VIE 0,000 0,248 0,060 1,293 1,327 0,200 

AT 0,000 0,189 -0,013 1,743 1,777 0,160 

Regresión Múltiple       

PREC  - 0,388 0,235 10,049 0 0,394 

Ta media - 0,275 0,093 11,068 1,018 0,237 

VIE - 0,242 0,052 11,331 1,282 0,208 

AT - 0,174 -0,032 11,844 1,795 0,161 

ER       

PGLS       

AT 0,000 0,861 0,826 -10,064 0 0,960 

Regresión Múltiple       

AT - 0,856 0,820 0,069 0 0,975 

LRE       

PGLS       

VIE 0,000 0,844 0,805 -15,779 0 0,690 

PREC 0,000 0,785 0,731 -13,856 1,923 0,264 

Regresión Múltiple       

VIE  0,843 0,804 -5,695 0 0,704 

PREC  0,788 0,736 -3,891 1,804 0,286 

R0       

PGLS       

Ta media 0,000 0,592 0,491 -12,140 0 0,811 

Regresión Múltiple       

Ta media - 0,589 0,486 -2,033 0 0,818 

Tabla 24: Análisis de modelos de PGLS y regresión múltiple evaluando el efecto de la las variables 
ambientales (temperatura media actividad, Ta media; precipitaciones totales por temporada de 

actividad, PREC; velocidad media del viento, VIE; amplitud térmica media por temporada de actividad, 
AT) sobre tiempo reproductivo relativo de machos (Tmachos), tiempo reproductivo relativo de hembras 
(Thembras), esfuerzo reproductivo por unidad de tiempo (ER), esfuerzo reproductivo a lo largo de la vida 

(LRE) y tasa reproductiva neta (R0) de 6 especies de Phymaturus. λ = señal filogenética de Pagel, Mult r
 2

 
= coeficiente de correlación múltiple, Ajust r

2
 = coeficiente de correlación ajustado, AICc = valor del 

criterio de información de Akaike corregido, Δi = diferencias de Akaike, wi = pesos de Akaike.  
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Efecto Estimado 
Error 

Estándar 
t P 

A. Variable respuesta: Log10 Tmachos     

PGLS     

Log10 AT 4,90 0,78 6,24 0,003* 

Regresión Múltiple     

Log10 AT 4,95 0,79 6,21 0,003* 

B. Variable respuesta: Log10 Thembras     

PGLS     

Log10 PREC -0,41 0,25 -1,62 0,179 

Regresión Múltiple     

Log10 PREC -0,40 0,25 -1,59 0,187 

C. Variable respuesta: Log10 ER     

PGLS     

Log10 AT -3,51 0,71 -4,97 0,007* 

Regresión Múltiple     

Log10 AT -3,52 0,72 -4,88 0,008* 

D. Variable respuesta: Log10 LRE     

PGLS     

Log10 VIE -1,16 0,25 -4,65 0,009* 

Regresión Múltiple     

Log10 VIE -1,17 0,25 -4,64 0,010* 

E. Variable respuesta: Log10 R0     

PGLS     

Log10 Ta media -0,86 0,36 -2,41 0,073 

Regresión Múltiple     

Log10 Ta media -0,87 0,36 -2,39 0,075 

Tabla 25: Resultados de los modelos de mejor ajuste obtenidos por PGLS y regresión múltiple para las 
variables tiempo reproductivo relativo de machos (Tmachos), tiempo reproductivo relativo de hembras 

(Thembras), esfuerzo reproductivo por unidad de tiempo (ER), esfuerzo reproductivo a lo largo de la vida 
(LRE) y tasa reproductiva neta (R0). 

 

A modo de resumen de los resultados obtenidos se presenta la Tabla 26 

en la que se aprecia que: 

 La velocidad del viento influye positivamente en la fecundidad 

media anual. 

 La temperatura media y la velocidad del viento afectan 

negativamente la edad máxima registrada según el modelo de 

PGLS. 
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 La amplitud térmica afecta positivamente el tiempo reproductivo 

relativo de machos. 

 El esfuerzo reproductivo se ve afectado negativamente por la 

amplitud térmica. 

 El esfuerzo reproductivo a lo largo de la vida es afectado 

negativamente por las precipitaciones y la velocidad del viento. 

 
 Temperatura 

Media 
Amplitud 
Térmica 

Precipitaciones 
Velocidad del 

viento 

 PGLS RM PGLS RM PGLS RM PGLS RM 

Fecundidad 
media anual 

NS NS NS NS NS NS + + 

Edad máxima 
registrada 

- NS NS NS NS NS - NS 

Tiempo 
reproductivo 
relativo 
machos 

NS NS + + NS NS NS NS 

Esfuerzo 
reproductivo 

NS NS - - NS NS NS NS 

Esfuerzo 
reproductivo a 
lo largo de la 
vida 

NS NS NS NS - - - - 

Tabla 26: Cuadro resumen de los resultados obtenidos de los análisis comparativos del efecto de las 
variables ambientales sobre los caracteres reproductivos, de crecimiento y parámetros de historia de 

vida. + = efecto positivo, - = efecto negativo, NS = no significativo. 
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CAPÍTULO 3: ESTUDIO DEL CUIDADO PARENTAL EN 

PHYMATURUS SPECTABILIS 

MATERIALES Y MÉTODOS 

CAPTURAS Y CONDICIONES DE CAUTIVERIO 

Se capturaron 17 hembras preñadas de Phymaturus spectabilis a fines 

de enero de 2013 en la misma localidad de la cual se extrajeron los ejemplares 

para esqueletocronología (ver el apartado AMBIENTE DE PHYMATURUS 

SPECTABILIS en la sección Ejemplares Utilizados y Áreas de Estudio de los 

Materiales y Métodos del Capítulo 1). Se eligió esta especie por ser una 

especie que vive en un ambiente con una presión de depredación alta (Scolaro 

et al., 2008; Cabezas-Cartes, 2013), lo que está relacionado con la existencia 

de cuidado parental en lagartos (Huang y Pike, 2013), y por cuestiones 

logísticas. El sitio de captura de cada hembra preñada fue georeferenciado 

(GPS Garmin Map 60C Sx) para liberarlas luego de los experimentos, en el 

mismo lugar. Las hembras fueron trasladadas dentro de las 24 hs posteriores a 

la captura a un laboratorio acondicionado del Centro Regional Universitario 

Bariloche, donde fueron medidas (LHC) con un calibre digital (Lee Tools®, ± 

0,02 mm) y pesadas con una balanza de 50 g (Pesola®, ± 0,5 g), y colocadas 

en terrarios individuales de 37 cm de largo x 22 cm de ancho y una altura de 25 

cm (Figura 37). Dentro del terrario se colocó un sustrato arenoso, además de 

una roca extraída del hábitat de la especie para que pueda ser utilizada como 

refugio (Figura 38). Se les suministró calor a través de una lámpara infrarroja 

ubicada en uno de los extremos del terrario para ofrecer un gradiente de 

temperaturas para la termorregulación. Además, se les brindó un ciclo de 12 

horas de luz y 12 horas de oscuridad, complementado con 6 horas de radiación 

UV por día. Fueron provistas con agua ad libitum y se las alimentó día por 

medio con vegetales y frutas como zanahoria, lechuga, tomate, zapallito y 

manzana, y larvas de tenebrios (Tenebrio molitor). Durante el cautiverio los 

animales se alimentaron normalmente y eso se reflejó en que el peso fue 

similar entre la fecha de parto y la fecha de devolución de los ejemplares, tanto 
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de las madres como de las crías (tests-t apareados, madres: t16 = 1,810, P = 

0,089; crías: t32 = 1,587, P = 0,122). Los animales estuvieron 45 días en 

cautiverio hasta su devolución. 

 

 

Figura 37: Vista de los terrarios utilizados durante el cautiverio de las hembras preñadas de P. 
spectabilis. 

 

Figura 38: Hembra preñada de P. spectabilis en su terrario. 
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Una vez registrados los nacimientos, se registró el peso posparto de la 

hembra con una balanza de precisión de 50 g (Pesola®, ± 0,5 g) y el peso y 

talla de las crías con una balanza de 10 g (Pesola®, ± 0,5 g) y con un calibre 

digital (Lee Tools®, ± 0,02 mm). El tamaño de camada varío entre 1 y 3 crías, 

pariendo 2 crías un total de 14 hembras de las 17 estudiadas. En la Tabla 27 

se detallan los datos de los partos registrados en el laboratorio. La media (±ES) 

de la Masa Relativa de Camada (RCM) fue de 0,46 ± 0,02. 
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Ejemplar 
Fecha de 

Parto 

Peso 
pre-

parto 

Peso 
post-
parto 

LHC 
Cría 1 

Peso 
Cría 

1 

LHC 
Cría 2 

Peso 
Cría 

2 

LHC 
Cría 3 

Peso 
Cría 

3 
RCM 

C413 07/02/2013 28,75 17 45,89 4,9 46,92 4,5 - - 0,55 

C408 15/02/2013 35 20 49,65 4,9 46,9 5,1 - - 0,5 

C402 17/02/2013 35 20,6 49,02 5 45,76 5,2 - - 0,49 

C415 17/02/2013 36,5 21,2 50,64 5 48,4 5,1 - - 0,48 

C414 17/02/2013 34 20,4 46,88 4,5 47,48 4,8 - - 0,45 

C417 19/02/2013 29 21,9 47,46 4,5 - - - - 0,2 

C431 20/02/2013 35,5 20,8 48,21 5 45,46 4,9 - - 0,48 

C407 23/02/2013 38,5 19,3 45,84 4,5 47,24 4,6 51,5* 4,4* 0,70 

C426 25/02/2013 33 19,6 47,21 5 47,49 4,8 - - 0,5 

C412 25/02/2013 31,5 20,6 42,54 3,5 42,12 3,4 - - 0,33 

C416 26/02/2013 34,5 21,1 45,76 4,4 48,61 4,4 - - 0,42 

C405 27/02/2013 34 20,5 45,67 3,8 46,03 4,2 - - 0,39 

C430 01/03/2013 31 18,1 45,75 5 46,92 4,3 - - 0,51 

C404 01/03/2013 34 19,6 47,42 4,9 45,58 4,5 - - 0,48 

C409 04/03/2013 38 22,5 47,66 4 47,38 4,4 46,25 4,2 0,56 

C421 04/03/2013 27,5 15,8 45,19 3,8 42,72 3,4 - - 0,45 

C410 08/03/2013 36,5 23,8 47,17 5,6 -* 3*   0,36 

Tabla 27: Fecha de parto, peso pre y post-parto, largo hocico-cloaca (LHC) y Masa Relativa de Camada 
(RCM) de los individuos utilizados para los experimentos de comportamiento maternal. (*) Crías que 

nacieron muertas. 
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Figura 39: Hembras de Phymaturus spectabilis con sus crías. 

 

EXPERIMENTOS DE COMPORTAMIENTO MATERNAL ANTE ESTÍMULOS 
PREDATORIOS 

Los experimentos de depredación se llevaron a cabo a partir de las 48 

horas del nacimiento. Estos consistieron en colocar a la familia en un nuevo 

terrario de 55 cm de largo x 35 cm de ancho y 24 cm de alto, con un sustrato 

arenoso. Sobre el terrario se colocó una cámara filmadora Sony Handycam 

DCR-SR45 (Sony Corporation, China) y una lámpara incandescente para lograr 

una buena iluminación del terrario. Inicialmente, se introdujo a la madre y sus 

crías en el terrario y se las dejó 15 minutos sin ningún tipo de estímulo. Este 

tiempo de 15 minutos fue elegido en base a otros estudios de comportamiento 

en lagartos (O’Connor y Shine, 2004; Labra, 2006; Aguilar et al., 2009). De 

estos 15 minutos, se tomaron los últimos 10 minutos como tratamiento control. 

Luego, se presentaron en orden aleatorio tres estímulos: ejemplar macho vivo 

del matuasto Pristidactylus nigroigulus (depredador natural de la especie 

(Scolaro, comunicación personal) colectado en la misma localidad que las 

hembras), un milano blanco embalsamado (Elanus leucurus, ave rapaz con un 
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área de distribución que incluye la localidad de muestreo, Narosky e Yzurieta, 

2010) y un macho de Phymaturus spectabilis. Tanto el Pristidactylus como el 

macho de P. spectabilis fueron introducidos en una esquina del terrario 

enlazados de la cintura para evitar que puedan perseguir y atacar a las crías 

(Figura 40). El ave rapaz fue pasada por encima del terrario cada 1 minuto, 

simulando el vuelo. Los experimentos duraron 10 minutos cada uno, y entre 

cada experimento se otorgó un período de descanso de 15 minutos sin 

estímulos. El tiempo de inicio del experimento fue considerado a partir del 

primer movimiento de alguno de los individuos. Este tipo de experimento ya fue 

puesto a prueba por nuestro grupo de trabajo para analizar el cuidado parental 

de otras especies de Phymaturus y Liolaemus elongatus (Halloy et al., 2005; 

2006; 2007). 

 

 

Figura 40: Vista del experimento correspondiente al macho de P. spectabilis. 

Macho 

Madre y crías 
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Figura 41: Vista del experimento correspondiente al depredador aéreo (Elanus leucurus). 
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Figura 42: Vista del experimento correspondiente al depredador terrestre (Pristidactylus nigroigulus). 

OBSERVACIONES DEL COMPORTAMIENTO MATERNO EN EL AMBIENTE 
NATURAL 

Luego de concluidos los experimentos de laboratorio, las familias fueron 

trasladadas a la localidad de muestreo para su liberación en los mismos sitios 

donde habían sido capturadas las hembras. Previo a esto, se marcó a cada 

individuo con corte de falanges para al recapturarlas poder establecer si existe 

filopatría en la especie en estudios futuros. Además, se les pintó una marca en 

el dorso con esmalte para poder reconocerlas en los videos filmados al 

momento de liberarlas.  

Al momento de la liberación se procedió a instalar un trípode con una 

cámara Sony Handycam DCR-SR45 ubicada aproximadamente a 3 m del sitio 

en el que serían liberados los individuos (en general las liberaciones se 

realizaron sobre una roca). Se colocó a toda la familia junta sobre la roca 

cuidando de taparlas con ambas manos por un minuto para que al retirar las 

manos no se asustaran y huyeran (Ibargüengoytía, comunicación personal). 

Probablemente el contacto de las manos y la oscuridad simule un refugio para 

Depredador 
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los lagartos y evita que huyan y se dispersen inmediatamente después de 

liberadas. Luego de sacar lentamente las manos, el observador se ubicó detrás 

de la cámara para poder observar y seguir los movimientos de los individuos. 

Las observaciones tuvieron una duración aproximada de 30 minutos 

posteriores a la liberación.  

 

ANÁLISIS DE LOS VIDEOS Y VARIABLES REGISTRADAS 

Se analizaron los videos siguiendo a cada individuo de la familia por vez, 

por ejemplo, si se trataba de una madre con dos crías se observó 3 veces cada 

video enfocando a un individuo distinto por vez. Esta metodología se siguió 

para una mayor precisión, pero sólo se consideró a la madre como animal focal 

para los análisis, respondiendo al objetivo de existencia de cuidado parental. 

Para el análisis de los videos se dividió el tiempo del experimento en intervalos 

de 15 segundos, en los que se registraron las siguientes variables 

comportamentales: 

- C1C: Cercanía de la madre con al menos una cría. Se consideró que la 

madre estaba cerca de la cría si se encontraba dentro de una distancia 

equivalente a un LHC adulto, en este caso, aproximadamente 9 cm 

(Halloy y Halloy, 1997) por más de la mitad del tiempo del intervalo.  

- C2C: Cercanía de la madre con ambas crías. Ídem que el anterior pero 

considerando la cercanía con las dos crías. 

- MHC: Madre hacia cría. Cada vez que la madre y la cría volvían a estar 

en cercanía (9 cm o menos) debido a un acercamiento de la madre 

hacia la cría. 

- HB: Cabeceos (“headbobs”): consisten en movimientos verticales de la 

cabeza y son específicos de cada especie (Martins et al., 2004). Estos 

despliegues proveen información sobre la identidad de la especie, así 

como también del sexo, del estado reproductivo y hasta sobre la 

identidad del individuo. Los cabeceos pueden variar en intensidad, y 

combinados con diversas posturas, pueden transmitir diferentes 

mensajes o variaciones de los mismos (Halloy et al., 2013). Se registró 

el número de cabeceos en cada intervalo. 

- TFT: Lamidos (“tongue-flick”) hacia el terrario.  
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- TFC: Lamidos hacia las crías.  

- TFP: Lamidos hacia el estímulo depredador. Igual a los anteriores pero 

considerando sólo los lamidos efectuados ya sea al matuasto o al macho 

de P. spectabilis. 

- COL: Coletazos. Consisten en una elaborada oscilación de la cola de 

lado a lado y hacia arriba sobre el torso y la cabeza (Martins et al., 

2004). 

- MC: Comportamiento de madre cubriendo a la cría. Comportamiento de 

cuidado parental registrado en Liolaemus elongatus (Halloy et al., 2007). 

- CM: Comportamiento de cría subida al dorso de la madre. 

Comportamiento registrado en Phymaturus calcogaster, posiblemente 

debido a que de esa manera la cría se hace menos visible ante un 

depredador, el cual ve algo más grande de lo que está dispuesto a 

manipular (Halloy et al., 2013). 

- IE: Intentos de escape. Definidos como la acción de mover las 

extremidades sobre las paredes del terrario con el cuerpo de forma 

vertical paralelo a la pared, como queriendo trepar la pared y huir del 

terrario. 

- MOV: Movimiento. Se registró si el individuo pasaba la mayor parte del 

tiempo del intervalo moviéndose o, si por el contrario, pasaba más 

tiempo quieto que en movimiento. 

- HU: Huida. Carrera muy veloz en dirección opuesta a un estímulo 

determinado. 

 

ANÁLISIS ESTADÍSTICO DE LOS DATOS 

Para los análisis estadísticos de los experimentos en el laboratorio se 

calcularon las frecuencias de ocurrencia de cada variable de comportamiento 

registrada. Luego, cada variable respuesta fue analizada por separado a través 

de un análisis de varianza de muestras repetidas (RMANOVA) de una vía con 

cuatro tratamientos: control (1), macho de P. spectabilis (2), depredador aéreo, 

ave rapaz (3) y depredador terrestre, matuasto (4). Luego, se aplicaron test a 

posteriori de comparaciones múltiples con el método de Diferencia menos 

significativa (LSD) con el objetivo de comparar de a pares los distintos 
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tratamientos. En el caso de las variables en las que no se cumplieron los 

supuestos de normalidad  y/o homogeneidad de varianzas se utilizó la Prueba 

de Friedman para muestras repetidas y los test a posteriori de Tuckey con el 

objetivo de comparar de a pares los distintos tratamientos. Para analizar si 

existieron diferencias en la frecuencia de lamidos entre los tratamientos 2 y 4 

se aplicó un test t de muestras apareadas. Los supuestos de normalidad y 

homogeneidad de varianzas fueron chequeados con el test de Kolomogorov-

Smirnov y Levene, respectivamente. Se utilizaron los programa SPSS 17.0® y 

Sigma Plot 10.0® para estos análisis. 
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RESULTADOS 

EXPERIMENTOS DE LABORATORIO 

La Tabla 28 resume los resultados obtenidos en los distintos 

RMANOVAs y Pruebas de Friedman y para cada variable respuesta y la 

comparación a posteriori entre los tratamientos. También se muestra el 

resultado del test t apareado para la variable TFP, Lamidos al depredador.  
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Variable 
Respuesta 

F o χ² P 

Significancia (P) de la comparación entre tratamientos 

Control 
vs 

macho 

Control 
vs ave 

Control 
vs 

matuasto 

Macho 
vs ave 

Macho 
vs 

matuasto 

Ave vs 
matuasto 

C1C 
Cercanía a 

una cría 
3,904 0,016 0,169 0,020 0,125 0,053 0,430 0,160 

C2C 
Cercanía a 

ambas crías 
2,419 0,091 - - - - - - 

HB 
Cabeceos 

25,087 <0,001 0,189 - 0,012 0,189 0,017 0,012 

TFT 
Lamidos al 

terrario 
8,984 <0,001 0,132 0,001 0,108 0,002 0,926 0,004 

TFC 
Lamidos a las 

crías 
19,040 <0,001 0,816 0,003 0,192 0,019 0,091 0,022 

TFP 
Lamidos al 
depredador 

1,905 0,188 - - - - - - 

COL 
Coletazos 

7,333 0,062 - - - - - - 

MC 
Madre sobre 

cría 
5,754 0,124 - - - - - - 

CM 
Cría sobre 

madre 
1,330 0,722 - - - - - - 

MOV 
Movimiento 

22,915 <0,001 0,130 <0,001 0,060 <0,001 0,139 <0,001 

IE 
Intentos de 

escape 
14,981 <0,001 0,188 <0,001 0,090 <0,001 0,358 <0,001 

MHC 
Madre hacia 

cría 
3,432 0,041 0,233 0,169 0,373 0,011 0,688 0,002 

HU 
Huidas 

23,000 <0,001 0,202 0,179 0,001 0,548 0,047 0,001 

Tabla 28: Resultados de los RMANOVAs y Pruebas de Friedman de cada variable respuesta y las 
comparaciones a posteriori entre cada par de tratamientos: Control (1), Macho de P. spectabilis (2), 

depredador aéreo (3) y depredador terrestre (4). También se muestran los resultados del test t 
apareado para la variable TFP. Se indican el valor del estadístico F y la significancia (P). Los valores en 

negrita y recuadrados son significativos. 
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Se registraron diferencias entre los tratamientos en el tiempo que pasa la 

madre cerca de al menos una cría (C1C), los cabeceos (HB), los lamidos hacia 

el terrario (TFT) y hacia las crías (TFC), el movimiento (MOV), los intentos de 

escape (IE), los movimientos de la madre hacia las crías (MHC) y las huidas 

(HU). A continuación se presentan los diagramas de caja de cada una de estas 

variables.  

Se puede observar que durante la presencia del estímulo de 

depredación aéreo (ave rapaz) las madres pasaron más tiempo cerca de al 

menos una de las crías que el que pasaron durante el tratamiento control 

(Figura 43). 

 

Figura 43: Diagrama de cajas y bigotes del efecto de los tratamientos en la variable Madre cerca de al 
menos 1 cría. Se indican las medianas de las frecuencias de ocurrencia y los percentiles 10%, 25%, 75% y 

90%. La línea roja indica la media de cada tratamiento. El asterisco (*) y la cruz (†) indican los 
tratamientos que difirieron entre sí. 
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Con respecto a la frecuencia de ocurrencia de cabeceos, en el 

tratamiento correspondiente al depredador terrestre matuasto fue 

significativamente mayor que en el resto de los tratamientos (Figura 44). 

 

Figura 44: Diagrama de cajas y bigotes del efecto de los tratamientos en la variable Cabeceos. Se indican 
las medianas de las frecuencias de ocurrencia y los percentiles 10%, 25%, 75% y 90%. La línea roja indica 

la media de cada tratamiento. El asterisco (*) indica el tratamiento que difirió significativamente del 
resto. 
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Ante la presencia del depredador aéreo (ave rapaz) las frecuencias de 

ocurrencia de lamidos hacia el terrario y hacia las crías fueron 

significativamente menores que en el resto de los tratamientos (Figura 45 y 

Figura 46). 

 

Figura 45: Diagrama de cajas y bigotes del efecto de los tratamientos en la variable Lamidos al terrario. 
Se indican las medianas de las frecuencias de ocurrencia y los percentiles 10%, 25%, 75% y 90%. La línea 

roja indica la media de cada tratamiento. El asterisco (*) indica el tratamiento que difirió 
significativamente del resto. 
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Figura 46: Diagrama de cajas y bigotes del efecto de los tratamientos en la variable Lamidos a las crías. 
Se indican las medianas de las frecuencias de ocurrencia y los percentiles 10%, 25%, 75% y 90%. La línea 

roja indica la media de cada tratamiento. El asterisco (*) indica el tratamiento que difirió 
significativamente del resto. 
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Las madres se movieron significativamente menos en el tratamiento del 

ave rapaz que en el resto de los tratamientos (Figura 47). En concordancia, 

también se registraron menos intentos de escape (Figura 48). 

 

Figura 47: Diagrama de cajas y bigotes del efecto de los tratamientos en la variable Movimiento. Se 
indican las medianas de las frecuencias de ocurrencia y los percentiles 10%, 25%, 75% y 90%. La línea 

roja indica la media de cada tratamiento. El asterisco (*) indica el tratamiento que difirió 
significativamente del resto. 
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Figura 48: Diagrama de cajas y bigotes del efecto de los tratamientos en la variable Intentos de escape. 
Se indican las medianas de las frecuencias de ocurrencia y los percentiles 10%, 25%, 75% y 90%. La línea 

roja indica la media de cada tratamiento. El asterisco (*) indica el tratamiento que difirió 
significativamente del resto. 
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El número de veces que una madre que se acercó hacia su cría fue 

significativamente distinto entre los tratamientos macho y ave rapaz, y entre 

ave rapaz y matuasto, lo que se relacionaría con la menor actividad presentada 

en el tratamiento del depredador aéreo (Figura 49). 

 

Figura 49: Diagrama de cajas y bigotes del efecto de los tratamientos en la variable Madre hacia crías. Se 
indican las medianas de las frecuencias de ocurrencia y los percentiles 10%, 25%, 75% y 90%. La línea 

roja indica la media de cada tratamiento. El asterisco (*) indica el tratamiento que difirió de los 
indicados con cruces (†). 
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Ante la presencia del matuasto se registró la mayor cantidad de huidas 

de las madres, en comparación con el resto de los tratamientos (Figura 50). 

 

Figura 50: Diagrama de cajas y bigotes del efecto de los tratamientos en la variable Huidas. Se indican 
las medianas de las frecuencias de ocurrencia y los percentiles 10%, 25%, 75% y 90%. La línea roja indica 

la media de cada tratamiento. El asterisco (*) indica el tratamiento que difirió significativamente del 
resto. 

 

OBSERVACIONES EN EL AMBIENTE NATURAL 

A partir de la observación de las filmaciones realizadas en el ambiente 

natural al liberar a las familias se pudo constatar que en un 58,3% de los casos, 

las madres se mantuvieron en cercanía de al menos una de sus crías pasado 

el tiempo de filmación (30-60 minutos). Cabe aclarar que en 5 de las 17 familias 

liberadas no se registró actividad durante el tiempo de filmación por lo que 

fueron descartadas de los análisis. De las madres que se mantuvieron con al 

menos una de sus crías, el 43% de las veces la madre se encontró refugiada 

con una o ambas crías y en el restante 57% asoleándose ya sea manteniendo 

contacto visual con la cría o en la misma roca donde estaba refugiada la cría. 

Las madres pasaron en promedio un 48,9% del tiempo en cercanía de al 

menos una cría y un 10% del tiempo del tiempo cerca de la/s otra/s crías. 

En el 50% de los casos se observaron interacciones entre madre y crías 

caracterizadas por cabeceos y lamidos entre sí. En un 42% de los casos, las 
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madres luego de explorar volvieron hacia la posición de la/las crías. En 

particular, una de las hembras que se había alejado casi 7-8 m de donde 

estaba su cría, luego de 23 minutos reapareció en la exacta posición donde se 

encontraba su cría, la cual había comenzado a interactuar con otros individuos 

de la misma especie. Luego, empezaron a interactuar con mucha intensidad a 

través de cabeceos y lamidos y se mantuvieron juntas hasta el final de la 

filmación, que en este caso particular duró aproximadamente una hora. 

En las observaciones en el campo, se registró un comportamiento 

particular no registrado en los experimentos de laboratorio. Este consistió en 

que las hembras frotaban su hocico contra la roca probablemente con la 

intención de dejar una marca de olor sobre la misma. Este comportamiento fue 

registrado en el 33% de las hembras. 

Como un dato complementario, en las observaciones realizadas en el 

campo y durante otras campañas realizadas para estudiar la especie, se 

registraron con frecuencia asociaciones entre adultos y juveniles refugiados en 

la misma grieta de una roca (Figura 51), así como también asoleándose juntos 

en una misma roca o rocas contiguas (Figura 52). En general, se observan dos 

adultos y un número variable de crías, lo que podría indicar la existencia de 

núcleos familiares dentro de los cuales los juveniles podrían acceder a recursos 

y protección. 

 

Figura 51: Ejemplares adultos y juveniles de P. spectabilis refugiados en la misma grieta. Foto: Daniel 
Aldo Gómez. 
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Figura 52: Dos individuos adultos, probablemente macho y hembra, y un juvenil de P. spectabilis 
asoleándose cercanos entre sí. Foto: Daniel Aldo Gómez.  
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DISCUSIÓN 

CARACTERÍSTICAS ÓSEAS, REABSORCIÓN Y CRECIMIENTO 

El hueso es un tejido que sufre numerosas transformaciones debido a 

procesos naturales de modelación, durante el desarrollo embrionario, y 

remodelación ósea durante toda la ontogenia (Castanet et al., 1993). En 

particular, la remodelación ósea presenta una primera fase de reabsorción 

ósea en la que los osteoclastos destruyen una parte del tejido óseo y una 

segunda fase de deposición de nuevo tejido óseo por parte de los osteoblastos 

tanto del endostio como del periostio (Dhem, 1967). La remodelación ósea y en 

particular, la reabsorción ósea son consideradas generalmente, consecuencia 

de las restricciones mecánicas y de las demandas fisiológicas a lo largo de la 

vida de un individuo (Castanet et al., 1993). Las especies de Phymaturus 

estudiadas en la presente tesis exhibieron el patrón de anillos óseos típico de 

especies que habitan ambientes con una marcada estacionalidad, 

caracterizado como en otros liolaémidos, por zonas gruesas de crecimiento 

estival y zonas delgadas que corresponden a los períodos de detención del 

crecimiento (LAGs) durante otoño e invierno (Piantoni et al., 2006a y b; 

Gutiérrez et al., 2013; Boretto et al., 2015). En comparación con otras especies 

de lagartos similares en talla y longevidad, las tasas de reabsorción ósea de los 

liolaémidos son muy altas. La reabsorción ósea en las especies de Phymaturus 

estudiadas en esta tesis varió entre 2 y 7 anillos reabsorbidos en individuos 

adultos (Tabla 2). Estos valores son similares a los observados en Phymaturus 

tenebrosus (2 a 6 anillos reabsorbidos, Piantoni et al., 2006a) y en Phymaturus 

punae (1 a 8 anillos reabsorbidos, Boretto et al., 2015). En Liolaemus, a pesar 

de presentar tallas más pequeñas que los Phymaturus, se observaron valores 

de reabsorción ósea similares: de uno a seis anillos en adultos de L. pictus 

argentinus (Gutiérrez et al., 2013), uno a siete anillos reabsorbidos en L. 

irregularis y dos a 14 anillos reabsorbidos en L. multicolor (Valdecantos et al., 

2007). 

En cambio, otras especies de tamaños medianos y de climas templado-

fríos como Lacerta agilis boemica y L. a. strigata, exhiben 1-2 LAGs parcial o 
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completamente reabsorbidos (Roitberg y Smirina, 2006; Guarino et al., 2010). 

Esta diferencia en los valores de reabsorción podría tener dos causas. Por un 

lado, los ambientes rocosos y de fuertes pendientes como los que habitan los 

Phymaturus (Cabezas-Cartes et al., 2014), impondrían mayores restricciones 

biomecánicas sobre la locomoción, que se traducirían en una mayor 

remodelación ósea como se ha observado en tortugas (Curtin et al., 2009) y, en 

consecuencia, mayor reabsorción. Por otro lado, teniendo en cuenta la 

rigurosidad ambiental de los ambientes de alta montaña en la Cordillera de los 

Andes y la estepa patagónica donde habitan los liolaémidos estudiados, es 

más probable que esta alta reabsorción se deba a un efecto del ambiente 

riguroso sobre la fisiología de individuo. Por ejemplo, las condiciones 

ambientales adversas impondrían demandas fisiológicas más altas sobre los 

liolaémidos, que los ambientes templado-fríos en los cuales habitan otros 

lagartos. De esta manera, los largos períodos de inactividad y la baja 

disponibilidad de alimentos de los Andes y la estepa patagónica favorecerían 

una relocalización de los minerales depositados en los huesos hacia otras 

regiones del cuerpo, produciendo la alta tasa de reabsorción ósea registrada en 

los Phymaturus estudiados en esta tesis. 

Por otro lado, dado que el tejido óseo es un depósito temporal de calcio 

y fosfatos que pueden ser liberados hacia la sangre a través de la 

remodelación ósea (Curtin et al., 2009), la relocalización de los nutrientes de 

los huesos hacia la reproducción podría explicar la mayor reabsorción de los 

anillos de las hembras adultas en comparación con machos adultos en P. 

spectabilis. Este resultado es coincidente con lo encontrado en Varanus 

niloticus donde se observó que luego de la madurez sexual la cavidad medular 

de las hembras se agranda con cada ciclo de puesta de huevos ya que el 

hueso que se pierde por reabsorción no es completamente regenerado antes 

del próximo período de puesta (de Buffrenil y Francillon-Viellot, 2001). De esta 

manera, luego de la madurez sexual, muchos reptiles experimentan una 

reasignación de recursos y energía desde el crecimiento, mantenimiento y 

almacenamiento hacia la reproducción (Castanet et al., 1993; Niewiaroswski, 

2001; Charnov et al., 2007). Considerando que P. spectabilis fue la especie que 

mostró mayor proporción de su biomasa destinada a la reproducción por 

unidad de tiempo (Tabla 16), es acorde a los resultados en esta especie 
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respecto a las demás. Es probable que la diferencia observada en la 

reabsorción ósea entre hembras y machos adultos se deba a una solución de 

compromiso entre la reproducción y las demás funciones vitales, dado que las 

hembras destinarían mayor cantidad de los nutrientes almacenados en el 

hueso para la reproducción como se observó en otras especies de lagartos (de 

Buffrenil y Francillon-Viellot, 2001; Curtin et al., 2009). 

Las soluciones de compromiso entre las distintas funciones vitales que 

presenta cada especie se ponen en evidencia en las curvas de crecimiento de 

las especies. Hasta la fecha, la mayoría de los lagartos estudiados presentaron 

curvas de crecimiento que se ajustan a un modelo logístico (Tinkle, 1967; 

Andrews, 1976; 1982; Dunham, 1978; Schoener y Schoener, 1978 Castanet et 

al., 1988; El Mouden et al., 1999; Boretto et al., 2015), o bien al modelo de von 

Bertalanffy (James, 1991; Wapstra et al., 2001; Roitberg y Smirina, 2006; 

Guarino et al., 2010). En este estudio, se probaron dichos modelos y además 

se tuvieron en cuenta otros modelos menos utilizados que permitieron llevar a 

cabo una comparación exhaustiva para determinar con precisión cuál es la 

función que mejor se ajusta a los datos de cada especie y calcular las tasas de 

crecimiento con mayor precisión. En todas las especies, ambos sexos 

coincidieron en el tipo de curva de crecimiento, lo que indicaría que el patrón de 

crecimiento no varía mucho entre machos y hembras de una especie. La 

función elegida, de acuerdo al mayor peso de Akaike para los datos de edad 

versus talla de machos y hembras de P. aguanegra y P. spectabilis fue la 

sigmoidal, al igual que en P. tenebrosus (Piantoni et al., 2006a). Sin embargo, 

en P. zapalensis y P. antofagastensis la función elegida por su mayor peso de 

Akaike fue la función logarítmica, al igual que en otras dos especies de 

liolaémidos de la Puna Argentina, L. irregularis y L. multicolor (Valdecantos et 

al., 2007); mientras que en P. punae el crecimiento se ajustó mejor a una curva 

logística (Boretto et al., 2015). Es importante aclarar que las curvas de 

crecimiento del trabajo de Valdecantos et al. (2007) y Boretto et al. (2015) 

fueron estimadas utilizando todos los individuos sin distinción del sexo. Dado 

que las curvas de crecimiento pueden ser diferentes entre machos y hembras, 

resulta más preciso ajustar una curva para cada uno, teniendo en cuenta que 

las demandas energéticas de machos y hembras son diferentes, 
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particularmente luego de alcanzar la madurez sexual (Olsson et al., 2002; Cox 

et al., 2003).  

Las curvas de crecimiento obtenidas para los Phymaturus se 

caracterizan por presentar altas pendientes en los primeros años de vida, lo 

que se traduce en tasas de crecimiento de juveniles altas y un crecimiento 

asintótico e indeterminado luego de la adquisición de la edad de madurez 

sexual. Las fuertes pendientes de las curvas logarítmicas de P. antofagastensis 

(Figura 17 y Figura 18) indicarían tasas de crecimiento mayores en los 

juveniles que las correspondientes a las curvas sigmoidales de P. spectabilis y 

P. aguanegra. Sin embargo, las diferencias entre los modelos ajustados para 

cada especie no fueron significativas (diferencias menores a 2 en los valores 

de AICc) como para que se pueda afirmar con certeza que el crecimiento es 

descripto mejor por una función determinada. Por lo tanto, no es posible 

distinguir un patrón claro en cuanto a las curvas de crecimiento destacándose 

la similitud entre los modelos. 

Las especies del género Phymaturus presentaron trayectorias de 

crecimiento a lo largo de la vida similares entre sí, lo que probablemente esté 

relacionado con la homogeneidad en las tasas de crecimiento que se 

observaron en los juveniles de las especies estudiadas. Se ha demostrado que 

las tasas de crecimiento del hueso en amniotas están influenciadas por 

factores filogenéticos, funcionales y estructurales (Cubo et al., 2008). En 

general, se observa que los patrones de crecimiento óseo presentan una fuerte 

influencia filogenética, que las tasas metabólicas bajas limitan la máxima tasa 

de crecimiento óseo que puede alcanzar un organismo y que el tipo de 

crecimiento que presenta el tejido óseo en comparación con los tejidos blandos 

(aditivo versus multiplicativo) también restringe la posibilidad de alcanzar tasas 

de crecimiento óseo mayores (Cubo et al., 2008). El género Phymaturus es 

altamente conservativo en muchos de sus aspectos eco-fisiológicos (Espinoza 

et al., 2004, Scolaro, 2005; 2006; Ibargüengoytía et al., 2008; Pincheira-Donoso 

et al., 2008; Cruz et al., 2009; Corbalán et al., 2013; Boretto et al., 2014a) y las 

tasas de crecimiento óseo de juveniles parecen no ser la excepción. Además, 

se ha planteado que los nichos de los Phymaturus son muy parecidos entre sí 

(Debandi et al., 2012) lo que se traduciría en que no presenten diferencias en 
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las tasas de crecimiento óseo que generen una divergencia en los patrones de 

crecimiento juvenil entre las especies.  

En concordancia con lo que se observa en todas las especies de 

vertebrados, en las especies de Phymaturus estudiadas los juveniles 

presentaron tasas de crecimiento más altas que los adultos. Este hecho se 

explica por una asignación diferencial de la energía, principalmente hacia el 

crecimiento en juveniles y a la reproducción en adultos (Kusano et al., 1995; 

Measey, 2001; Wapstra et al., 2001; Bruce et al., 2002), ya que la madurez 

sexual está asociada con las demandas de energía del crecimiento y la 

maduración gonadal, la producción de gametos, la producción de estructuras 

sexuales secundarias y el despliegue de comportamientos relacionados con la 

reproducción (Andrews, 1982; Shine y Schwarzkopf, 1992; Bernardo, 1993). En 

P. aguanegra y P. zapalensis se registraron tasas de crecimiento más altas en 

hembras juveniles que en machos, que resultaron en tallas de madurez sexual 

mayores en hembras que en machos en el caso de P. zapalensis. En P. 

aguanegra, en cambio, el mayor crecimiento juvenil en hembras se reflejó en 

un mayor largo axila-ingle y ancho del cuerpo en hembras, dos caracteres 

sexualmente dimórficos y relacionados con la reproducción (Cabezas-Cartes et 

al., 2010). 

En adultos, en cambio, se observó que los machos de P. spectabilis 

crecieron más lentamente que los machos de todas las demás especies (Figura 

29). No obstante estos resultados deben tomarse con cautela dado que el bajo 

número de machos juveniles de P. spectabilis no permitió un ajuste preciso de 

la curva. La menor tasa de crecimiento de los machos de P. spectabilis podría 

deberse a que esta especie presenta un menor dimorfismo sexual y 

probablemente menor selección sexual y competencia intraespecífica que lo 

observado en las otras especies de Phymaturus, como por ejemplo en las 

especies del grupo palluma y en P. zapalensis del grupo patagonicus (Boretto e 

Ibargüengoytía, 2009). Por ejemplo, en P. spectabilis la proporción de sexo 

operativo de machos:hembras es de 65:35 (Boretto et al., 2014a), mientras que 

en P. zapalensis es de 72:28 (Boretto, 2009), lo que podría traducirse en una 

selección sexual más intensa sobre P. zapalensis. Se ha postulado que la 

selección sexual en machos es la principal fuerza evolutiva que influye en 

tamaños corporales mayores en la mayoría de los organismos (p.ej.: 
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Andersson, 1994; Blanckenhorn, 2000; Fairbairn et al., 2007). La selección 

sexual impondría fuertes presiones sobre el crecimiento de los machos, 

considerando que la variación en las tasas de crecimiento y, en consecuencia, 

el tamaño corporal puede estar relacionada con diferencias en las estrategias 

reproductivas (Dial et al., 2008). En Phymaturus, los tamaños corporales 

mayores permitirían a los machos de las especies territoriales alcanzar tallas 

que les permitan competir con otros machos por un territorio o por hembras 

durante el apareamiento (Cox et al., 2003). Por ejemplo, se ha observado que 

todos los machos que pertenecen al grupo palluma muestran tallas más 

grandes que las hembras, probablemente como resultado de una mayor 

competencia intrasexual (Boretto e Ibargüengoytía, 2009) y el comportamiento 

territorial que caracteriza a los machos del grupo (Habit y Ortiz, 1994; Araya-

Díaz, 2007). En cambio, en el grupo patagonicus, las hembras alcanzan tallas 

más grandes que los machos, lo que estaría relacionado con la selección por 

fecundidad (Boretto e Ibargüengoytía, 2009; Boretto et al., 2014a). Sin 

embargo, a diferencia de lo observado en P. spectabilis (Boretto et al., 2014a), 

en P. zapalensis se han hallado en machos varios caracteres dimórficos que se 

relacionan con la selección sexual y la competencia por las hembras (Boretto e 

Ibargüengoytía, 2009) lo que podría explicar las mayores tasas de crecimiento 

de machos adultos de esta especie en relación con P. spectabilis. 

Por otro lado, dentro de cada especie las tasas de crecimiento entre 

machos y hembras adultos fueron similares, excepto en P. antofagastensis y en 

P. spectabilis, donde las hembras presentaron tasas de crecimiento mayores 

que los machos, como ocurre en P. punae (Boretto et al., 2015). Sin embargo, 

en el caso de P. antofagastensis el tamaño de muestra es bajo por lo que los 

resultados de esta especie deben ser interpretados con cautela. Teniendo en 

cuenta que la reproducción conllevaría requerimientos energéticos más altos 

en hembras que en machos (Saint Girons, 1985), sería esperable encontrar 

tasas de crecimiento más bajas en hembras. No obstante, en algunos reptiles 

los requerimientos energéticos de la espermatogénesis resultan equiparables a 

los necesarios para el cortejo, la cópula y la defensa del territorio (p.ej.: la 

serpiente Vipera berus; Olsson et al., 1997) lo que se traduciría en tasas de 

crecimiento reducidas en machos también. Probablemente, las hembras crecen 

más durante su etapa adulta debido a que el incremento en el tamaño corporal 
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les confiere una mayor fecundidad (Roff, 2002) ya sea a través de un aumento 

en el tamaño de camada en especies con tamaño de camada variable, o un 

aumento en la talla y peso de las crías. En particular, en Phymaturus la 

posibilidad de las hembras de alcanzar mayores tamaños incrementaría la 

supervivencia de las crías al permitirles alcanzar tallas más grandes al nacer, 

más que incrementar la fecundidad, un patrón común cuando el tamaño de 

camada es bajo (Olsson et al., 2002). Refuerzan esta predicción, las 

abundantes reservas de grasa observadas en las crías de Phymaturus, así 

como la elevada inversión parental en forma de grandes cuerpos grasos y 

reservas intra-abdominales de vitelo registrados en las crías de P. punae 

(Boretto et al., 2007), P. antofagastensis (Boretto, 2009), P. aguanegra 

(Cabezas-Cartes et al., 2010), P. zapalensis (Boretto e Ibargüengoytía, 2009) y 

P. spectabilis (Boretto et al., 2014a). Estas reservas podrían potenciar la 

supervivencia de las crías aún cuando la inversión parental en las crías afecte 

negativamente la reproducción futura de las hembras (Boretto et al., 2007; 

Boretto e Ibargüengoytía, 2009; Cabezas-Cartes et al., 2010; Boretto et al., 

2014a).  

 

EDAD DE MADUREZ SEXUAL 

La edad de madurez sexual determina el comienzo de la vida 

reproductiva de una especie y es un carácter esencial porque está 

correlacionado con la adecuación biológica y usualmente es más sensible a la 

selección natural que cualquier otro carácter de historia de vida (Stearns, 

2000). La teoría de historia de vida predice que la madurez tardía a una talla 

mayor es favorecida por un aumento en la fecundidad o supervivencia de las 

crías (Tinkle et al., 1970; Roff, 1992; Kozlowski et al., 2004; Arendt, 2011), y es 

común en lagartos que habitan climas fríos ya que las bajas temperaturas 

ambientales reducen la tasa metabólica, retrasando el crecimiento (Martori et 

al., 1998; Castanet y Baez, 1991; Andreone y Guarino, 2003). Este es el caso 

de Phymaturus, pues las condiciones de rigurosidad ambiental de sus hábitats 

habrían favorecido el desarrollo de ciclos de vida lentos con madurez sexual 

tardía. Las edades de madurez sexual obtenidas a partir de este estudio 

variaron entre los 6 y los 9 años según la especie y el sexo (Tabla 7) y son 
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similares a los otros dos Phymaturus estudiados (P. tenebrosus: 7 años en 

hembras y 9 años en machos, Piantoni et al., 2006a; P. punae: 9 años tanto en 

hembras como en machos, Boretto et al., 2015). De igual manera, la edad 

media de madurez sexual de los Phymaturus (8 años) es similar a la edad 

media de madurez sexual del resto de los liolaémidos estudiados con 

esqueletocronología (7,1 años, Valdecantos et al., 2007; Gutiérrez et al., 2013) 

aunque muy superior a la edad media de todas las familias de lagartos 

estudiadas (1,6 años, Mesquita et al., 2015). Sin embargo, las estimaciones de 

edad de madurez sexual del trabajo de Mesquita et al., (2015), al menos de la 

familia Liolaemidae no provienen de datos obtenidos con la técnica de 

esqueletocronología lo que podría traducirse en diferencias en la estimación de 

las edades de madurez sexual. De cualquier forma es evidente que los 

liolaémidos en general y el género Phymaturus, en particular, son de los grupos 

que presentan madurez sexual más tardía de todos los lagartos y sólo se 

comparan con lagartos de mucho mayor tamaño corporal como algunas 

iguanas, varanos y el monstruo de Gila (Mesquita et al., 2015). En coincidencia 

con la escasa variación observada en las tasas de crecimiento de juveniles, la 

edad de madurez sexual tardía de los Phymaturus podría ser resultado de la 

combinación entre la escasa plasticidad en los caracteres principales de la 

biología que presenta el grupo y las condiciones ambientales rigurosas en las 

que habitan los representantes del género. 

Las hembras de los Phymaturus estudiados maduran a edades iguales o 

mayores que los machos, excepto en P. antofagastensis, donde las hembras 

maduran antes que los machos. Lo mismo ocurre en P. tenebrosus (Piantoni et 

al., 2006a) y P. punae (Boretto et al., 2015). Estas especies presentan ciclos 

reproductivos bianuales en hembras y anuales en machos (Boretto e 

Ibargüengoytía, 2006; Ibargüengoytía, 2004; Boretto et al., 2007). Un adelanto 

en la edad de madurez les permitiría a las hembras presentar vidas 

reproductivas más largas, compensando la baja frecuencia reproductiva 

(Boretto et al., 2015). En cambio, en P. spectabilis y P. zapalensis las hembras 

maduran sexualmente más tarde y a tallas mayores que lo machos, 

favoreciendo un incremento en el tamaño y/o número de crías (Arendt, 2011). 

Estas especies se caracterizan por tener una mayor frecuencia reproductiva 

que las demás (anual-bianual; Boretto e Ibargüengoytía, 2009, Boretto et al., 
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2014a) lo que compensaría un retraso en la edad a la que empiezan a 

reproducirse. Así, pareciera que las hembras de las especies bianuales optan 

por prolongar el tiempo de vida reproductiva madurando antes que los machos, 

mientras que las hembras de las especies con mayor frecuencia reproductiva 

optan por retrasar la madurez sexual para alcanzar tamaños grandes y poder 

producir crías de mejores condiciones a expensas de presentar menores 

tiempos de vida reproductiva.  

En algunas especies de lagartos, la madurez sexual pareciera depender 

de alcanzar una talla corporal determinada, más que una edad determinada 

(Zug y Rand, 1987; Leclair y Castanet, 1987; Fitzgerald et al., 1993; 

Ibargüengoytía y Cussac, 1996; Piantoni et al., 2006a; Valdecantos et al., 2007; 

Kubisch et al., 2012). En Phymaturus, a pesar de que se demostró que la talla 

aumenta con la edad, se registró una gran heterogeneidad en la edad 

observada para el mismo tamaño corporal en ambos sexos. Ejemplo de esto 

son los casos de un ejemplar juvenil de P. aguanegra cuya edad se estimó en 

ocho años siendo la edad mínima de madurez sexual estimada de siete años 

para ambos sexos, y una hembra juvenil de P. antofagastensis cuya edad 

coincidió con la edad mínima de madurez sexual (Tabla 3). Esto indicaría que 

en Phymaturus, como ocurre en otros grupos de reptiles, la madurez sexual no 

sería tan dependiente de alcanzar una edad determinada sino de las tasas 

metabólicas que permiten alcanzar una talla corporal determinada que posibilite 

a los machos ser competitivos ante otros machos (Cox et al., 2003) y a las 

hembras producir crías en mejor condición corporal para sobrevivir al primer 

invierno (Boretto et al., 2007).  

 

LONGEVIDAD 

El crecimiento es comparativamente más costoso para lagartos que 

viven en ambientes donde el tiempo de actividad es un recurso limitado, 

favoreciendo no sólo la madurez sexual tardía sino también una alta longevidad 

en las especies de Phymaturus estudiadas (Piantoni et al., 2006a; Boretto et 

al., 2015; esta tesis). En este estudio se obtuvieron edades máximas que 

variaron entre los 12 años de P. spectabilis y los 20 años de P. 

antofagastensis, mientras que P. zapalensis registró 15 años y P. aguanegra 
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16 años. Si se consideran las edades máximas de P. tenebrosus (16 años; 

Piantoni et al., 2006a) y P. punae (20 años; Boretto et al., 2015), la longevidad 

media de los Phymaturus (16,5 años) supera la longevidad media de los 

liolaémidos (14,5 años, datos no publicados) y de los saurios en general (9,6 

años; Scharf et al., 2015) poniendo en evidencia que este género es uno de los 

de mayor longevidad a pesar de no presentar tamaños corporales grandes 

como otras especies. La longevidad se relaciona con factores intrínsecos, 

como la tasa metabólica, la inversión reproductiva, el tamaño corporal y la 

dieta, y extrínsecos al individuo, tales como la depredación, la temperatura 

ambiental y la productividad del ambiente (Scharf et al., 2015). Se ha 

demostrado que la longevidad es mayor en lagartos de climas más fríos, 

herbívoros y con baja frecuencia reproductiva, de gran tamaño y madurez 

sexual tardía (Scharf et al., 2015).  

La ocurrencia de especies menos longevas en sitios más cálidos se 

relaciona con la posibilidad que tienen estas especies de mantener 

metabolismos altos y, en consecuencia, tasas de crecimiento más altas 

(Valenzano et al., 2006). Las altas tasas metabólicas generan una acumulación 

más rápida de metabolitos dañinos para el organismo, lo que impacta 

negativamente en la cantidad de años que puede vivir un individuo (Sohal, 

1986; Wilkinson y South, 2002; Scharf et al., 2015). A nivel bioquímico, un 

metabolismo alto implica un mayor consumo de oxígeno lo que puede causar 

un incremento en la tasa de reducción univalente del oxígeno y la consecuente 

generación de radicales libres, ya que una proporción del oxígeno consumido 

por un organismo es desviada para la generación de radicales libres e 

hidroperóxidos (Sohal, 1986). Los radicales libres producen daño oxidativo a 

los lípidos poli-insaturados de las membranas celulares (Tappel 1975; 1980), 

así como también a otras moléculas orgánicas (Gutteridge, 1982), lo que se 

evidencia en acumulaciones de lipofucsina y ácido tiobarbitúrico en los tejidos 

(Sohal y Allen, 1985). Aunque existen dentro de las células enzimas 

antioxidantes que mantienen en equilibrio los niveles de daño oxidativo, ante un 

aumento del metabolismo, la mayor generación de radicales libres y el 

consecuente daño oxidativo son inevitables (Sohal, 1986). 

Las tasas metabólicas también se relacionan con el tipo de dieta por lo 

que el efecto de la herbivoría sobre la longevidad se ha relacionado con que 
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este tipo de dieta es más pobre en nutrientes que una dieta carnívora u 

omnívora, dando como resultado tasas metabólicas más bajas debido a una 

restricción calórica (Mair y Dillin, 2008). Esto ha sido confirmado también en 

liolaémidos, en los cuales se encontró que las especies herbívoras tienden a 

presentar tasas metabólicas estándar más bajas que las especies omnívoras o 

insectívoras (Cruz et al., 2011). 

Las tasas de crecimiento altas favorecen un patrón de historia de vida en 

el que la madurez sexual temprana se relaciona con una alta inversión 

reproductiva expresada en camadas frecuentes y de mayor tamaño, que 

también se traduce en vidas más cortas (Tinkle et al., 1970; Scharf et al., 

2015). De esta manera, el patrón de alta longevidad que se manifiesta en los 

Phymaturus se ajusta a lo propuesto por Scharf et al. (2015), y probablemente 

se deba a la combinación de su dieta casi exclusivamente herbívora (Espinoza 

et al., 2004), y a habitar ambientes de climas fríos, con temporadas de 

actividad reducidas (Ibargüengoytía, 2004; Boretto e Ibargüengoytía, 2006; 

2009; Boretto et al., 2007; Cabezas-Cartes et al., 2010; Boretto et al., 2014a).  

Dentro del género Phymaturus, se observó que las especies andinas del 

grupo palluma presentaron mayores longevidades que las del grupo 

patagonicus, lo que sugeriría un efecto de la filogenia sobre la longevidad. Sin 

embargo, nuestros resultados no indican que la longevidad presente un fuerte 

componente filogenético. De todas maneras, estos resultados son preliminares 

y deben ser interpretados con cautela teniendo en cuenta que la información 

existente en el género es aún muy escasa como para que los análisis tengan 

un poder suficiente para detectar señal filogenética significativa (Blomberg et 

al., 2003). A pesar de esto, las especies estudiadas en esta tesis pueden 

considerarse una muestra representativa, aunque pequeña, de los principales 

clados del género Phymaturus. Por otro lado, la longevidad sí se relacionó con 

las condiciones climáticas de cada ambiente, en particular, con la temperatura 

media y la intensidad del viento. Como se mencionó en párrafos anteriores, el 

efecto negativo de la temperatura ambiental sobre la longevidad se relaciona 

con la influencia que tiene ésta en las tasas metabólicas y, en consecuencia, 

en la generación de metabolitos relacionados con la senescencia (Sohal, 1986; 

Wilkinson y South, 2002; Valenzano et al., 2006). Sin embargo, los ambientes 

más cálidos no sólo se relacionan con metabolismos más altos sino que 
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también con riesgos de depredación mayores (Werner y Anholt, 1993). En 

sitios más cálidos, los tiempos de actividad se alargan, exponiendo a los 

lagartos a mayores tasas de encuentro con depredadores (Werner y Anholt, 

1993) y, en consecuencia, afectando la supervivencia anual, un factor que 

influye negativamente en la longevidad (Healy et al., 2014; Valcu et al., 2014). 

Este hecho podría explicar la menor edad máxima registrada en P. spectabilis 

en comparación con el resto de los Phymaturus, siendo que esta especie vive 

en uno de los sitios más cálidos y posiblemente pueda estar activo mayor 

cantidad de días en la temporada, sumado a que también sufre una gran 

presión de depredación en su hábitat por la presencia de varias especies 

saurófagas en comparación con las demás especies de Phymaturus (Scolaro et 

al., 2008; Cabezas-Cartes, 2013).  

Al igual que con la temperatura media, la longevidad en Phymaturus 

mostró una relación inversa con la velocidad del viento. La velocidad del viento 

ha sido señalada como un factor importante en la pérdida de agua por 

evaporación (Foley y Spotila, 1978) y el intercambio de calor (Porter y Gates, 

1969). Por ejemplo, en ambientes desérticos se ha demostrado que un 

aumento en la intensidad del viento se relaciona con un aumento en la 

transferencia de calor mediante convección (Porter et al., 1973). La 

temperatura del aire y la velocidad del viento se combinan en el proceso de 

convección para influenciar el intercambio de calor entre un organismo y su 

ambiente (Gates, 1980), así el efecto de un cambio en la temperatura del aire 

puede ser anulado o potenciado por un cambio en la velocidad del viento 

(Porter y Gates, 1969). Por esta razón podemos decir que, en lo que respecta 

al intercambio de calor, los lagartos no interactúan con la temperatura del aire y 

la velocidad del viento independientemente. En coincidencia con esto, se 

observó que la intensidad del viento afecta la temperatura corporal de 

Liolaemus lutzae de la Restinga de Brasil promoviendo la pérdida de calor en 

los individuos (Maia-Carneiro et al., 2012). De esta manera, la velocidad del 

viento es una de las variables de mayor influencia sobre las temperaturas 

corporales de los lagartos, junto con la temperatura del aire, la temperatura del 

sustrato y la radiación (Castilla et al., 1999). 

Durante los períodos de actividad, las temperaturas corporales de los 

lagartos Phymaturus exhiben poca variación (Cruz et al., 2009); sin embargo, 
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Ibargüengoytía et al. (2008), registraron para P. zapalensis temperaturas 

corporales más bajas que para P. tenebrosus y P. punae que se relacionaron 

con la mayor velocidad del viento en el ambiente de P. zapalensis. Estos 

autores también observaron que la dieta de P. zapalensis es omnívora 

(Ibargüengoytía et al., 2008), al igual que en P. spectabilis, lo que les permitiría 

alimentarse dentro de los refugios. 

La ausencia de otros Phymaturus omnívoros sugiere que la omnivoría es 

una adaptación reciente a los límites impuestos por el ambiente para alcanzar 

temperaturas corporales altas (Ibargüengoytía et al., 2008). En general, la 

materia vegetal es menos energética que los insectos y su digestión es también 

más lenta y altamente dependiente de la temperatura (Pough, 1973; Tracy, 

1994). La ingestión de dietas ricas en proteínas podría derivar en ciclos de 

vidas más rápidos y longevidades más bajas (Fisher et al., 2001), lo que 

también contribuiría a explicar la menor longevidad que presentan las especies 

omnívoras de Phymaturus (P. zapalensis y P. spectabilis) que habitan 

ambientes más ventosos. 

 

INVERSIÓN REPRODUCTIVA Y CRECIMIENTO 

Se ha propuesto que la longevidad de una especie aumenta a medida 

que aumenta la edad de madurez sexual de la misma (Scharf et al., 2015), por 

lo que es de esperar que la relación entre el largo de la vida adulta y la edad de 

madurez sexual (el tiempo reproductivo relativo, T) se mantenga relativamente 

constante a través de las especies pertenecientes a un mismo taxón (Charnov 

et al., 2001). Sin embargo, en los Phymaturus estudiados en esta tesis se 

observaron diferencias entre las especies en este parámetro de historia de 

vida, ya que la poca variación en las edades de madurez sexual no se condice 

con la gran variación en las edades máximas registradas. El tiempo de vida 

reproductiva representa la relación costo-beneficio entre el tiempo que lleva 

prepararse para la reproducción (edad de madurez sexual, “costo”) y el tiempo 

de la vida que se destina a la reproducción (largo de vida adulta, “beneficio”; 

Charnov, 2005). Por ejemplo, P. spectabilis madura a la misma edad que P. 

antofagastensis pero su edad máxima registrada es 8 años menor (Tabla 7) lo 

que se traduce en un tiempo reproductivo relativo de 0,83 en machos y 0,71 en 
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hembras versus 1,86 en machos y 1,50 en hembras de P. antofagastensis. 

Estos resultados junto con los obtenidos para las otras dos especies de 

Phymaturus estudiadas, sugerirían que el tiempo reproductivo relativo se 

relaciona con el grupo filogenético al que pertenecen las especies, ya que P. 

punae (grupo palluma) presenta valores de 1,22 y 1,25 (Boretto et al., 2015), 

mientras que P. tenebrosus (grupo patagonicus) presenta valores de 0,44 y 

1,28 (datos no publicados), presentando las especies del grupo palluma valores 

más altos que las del grupo patagonicus. 

Sin embargo, los análisis filogenéticos indican que no existe efecto de la 

filogenia sobre el tiempo reproductivo relativo. En cambio, el ambiente podría 

explicar las diferencias observadas. En general, la temperatura media 

ambiental ha sido considerada como la principal variable predictora en estudios 

de eco-fisiología de reptiles (Cruz et al., 2014). Sin embargo, la variación de la 

temperatura ambiental y el efecto que esta variación puede tener sobre los 

organismos han sido subestimados (Angilleta et al., 2002; Bozinovic et al., 

2011; Estay et al., 2014). Al igual que la temperatura media, la amplitud térmica 

varía con la altitud y la latitud (Taylor, 1981), convirtiéndola en un factor 

ambiental importante a la hora de evaluar el efecto del ambiente sobre las 

especies (Ragland y Kingsolver, 2008). En este sentido, en machos de 

Phymaturus el tiempo reproductivo relativo fue mayor en ambientes con 

mayores amplitudes térmicas. Amplitudes térmicas altas implican que durante 

un mismo día se alcancen valores extremos de temperatura, restringiendo la 

actividad de los lagartos tanto por falta de temperatura como por exceso de la 

misma. Esto limitaría las posibilidades que tienen los lagartos de alcanzar sus 

temperaturas corporales preferidas que son las temperaturas óptimas para el 

rendimiento fisiológico (velocidad de carrera, forrajeo, tasas de digestión, etc.; 

Avery 1971; Van Damme et al., 1991; Arribas y Galán, 2005; Scharf et al., 

2015) e influyen en el metabolismo de un organismo. En estos ambientes con 

tiempos de actividad más restringidos, la eficiencia termorregulatoria (Hertz et 

al., 1993) de las especies estaría bajo una fuerte presión de selección. Sin 

embargo, como se mencionó anteriormente los Phymaturus presentan una 

fisiología térmica conservada y prácticamente similar entre todas las especies 

estudiadas (Cruz et al., 2009), lo que se traduciría en que las especies de 

ambientes de mayor amplitud térmica no puedan ajustar su eficiencia 
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termoregulatoria y presenten tiempos de actividad más cortos. Por otro lado, el 

metabolismo se reduce notablemente en noches más frías incluso durante la 

temporada de actividad, reduciendo los daños oxidativos producto de la 

generación de radicales libres y aumentando la longevidad (Scharf et al., 2015). 

En consecuencia, en ambientes con mayor amplitud térmica las especies de 

Phymaturus y en particular los machos, presentan un mayor tiempo de vida 

reproductiva en relación a su edad de madurez sexual.  

La baja proporción de tiempo de vida que destinan a la reproducción los 

representantes del grupo patagonicus podría estar compensada por la mayor 

frecuencia reproductiva (anual-bianual en P. zapalensis y P. spectabilis; Boretto 

e Ibargüengoytía, 2009; Boretto et al., 2014a) y/o tamaño de camada que 

presentan (P. spectabilis), lo que se evidenciaría en una producción de crías a 

lo largo de la vida similar en todos los Phymaturus. Esta premisa se cumple 

para P. spectabilis y P. tenebrosus que producen un número de crías similares 

a los del grupo palluma a lo largo de su vida (Tabla 16). Sin embargo, P. 

zapalensis presenta la tasa neta reproductiva más baja de las especies 

estudiadas, es decir, que las hembras de esta especie son las que menos crías 

producen a lo largo de su vida (5,62 crías), debido a que presenta un tamaño 

de camada menor a las demás especies patagónicas y el menor tiempo 

reproductivo relativo de todas. Una tasa reproductiva neta tan baja como la de 

P. zapalensis impacta negativamente sobre la tasa a la que una población 

crece y puede recuperarse luego de eventos de mortalidad comunes en la 

Patagonia como incendios, sequías prolongadas y caída de cenizas volcánicas 

(Dubey et al., 2013; Cabezas-Cartes et al., 2014; Boretto et al., 2014b).  

A pesar de presentar una baja producción de crías a lo largo de la vida, 

la fecundidad media anual (número de crías por hembra por año; Cree, 1994) 

de P. zapalensis junto con la de P. spectabilis son de las más altas del género. 

Esto se debe a que ambas especies son las únicas dentro del género que 

tienen la posibilidad de completar ciclos reproductivos en una temporada de 

actividad (Boretto e Ibargüengoytía, 2009; Boretto et al., 2014a). Los análisis 

realizados evidenciaron que en Phymaturus, la fecundidad media anual no se 

relaciona con la filogenia aunque sí aumenta en los sitios con mayor intensidad 

de viento. En párrafos anteriores se ha postulado la posible relación entre las 

restricciones térmicas que imponen los ambientes ventosos a las temperaturas 
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corporales de los lagartos, y el cambio en la dieta de P. spectabilis y P. 

zapalensis. La omnivoría permitiría la incorporación de mayor cantidad de 

proteínas a la dieta favoreciendo a una mayor fecundidad (Fisher et al., 2001) y 

esto podría posibilitar que las hembras tanto de P. spectabilis como de P. 

zapalensis completen los ciclos reproductivos en una temporada de actividad y 

alcancen fecundidades medias anuales mayores (Boretto e Ibargüengoytía, 

2009; Boretto et al., 2014a).  

La producción de crías tiene asociados costos, usualmente 

denominados “costos de la reproducción” (Williams, 1966; Shine, 1980; 2005). 

Uno de los parámetros más utilizados para estimar estos costos es el esfuerzo 

reproductivo, que se define como la proporción de biomasa destinada a la 

reproducción por unidad de tiempo (Charnov et al., 2007). Estudios de 

asignación de energía a la reproducción sugieren que los organismos de mayor 

longevidad usualmente presentan bajos esfuerzos reproductivos (Shine y 

Schwarzkopf, 1992; Stearns, 2000; Charnov et al., 2007) y esto coincide con lo 

observado en Phymaturus. Las especies más longevas, P. antofagastensis y P. 

punae, presentaron esfuerzos reproductivos menores (0,12 y 0,14; 

respectivamente), mientras que las de vida más corta (P. tenebrosus, P. 

spectabilis y P. aguanegra) presentaron esfuerzos reproductivos más altos 

(0,31; 0,25 y 0,22; respectivamente). Esto indica la existencia de una solución 

de compromiso entre la cantidad de eventos reproductivos a lo largo de la vida 

y el esfuerzo reproductivo destinado a cada evento. Por un lado, algunas 

especies de Phymaturus presentan esfuerzos reproductivos menores pero 

mayor cantidad de eventos reproductivos a lo largo de la vida (P. 

antofagastensis, P. punae) y otras especies realizan grandes esfuerzos 

reproductivos en menor cantidad de eventos reproductivos a lo largo de la vida 

(P. spectabilis, P. aguanegra y P. tenebrosus). La única especie que no se 

corresponde con estos patrones es P. zapalensis ya que presenta un esfuerzo 

reproductivo medio (0,17) pero también pocos eventos reproductivos a lo largo 

de la vida, lo que indica nuevamente la vulnerabilidad de esta especie (Abdala 

et al., 2012). Más allá de las diferencias interespecíficas, en comparación con 

otros grupos de reptiles, se ha planteado que los Phymaturus se encuentran 

entre las especies de lagartos con menor productividad específica (considerada 

como el peso total de las crías producidas en un año dividido el peso de la 
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hembra sensu Meiri et al., 2012). La información obtenida a partir de los 

resultados de esta tesis contradicen lo planteado por Meiri et al. (2012), 

registrando especies como P. tenebrosus que llegan a destinar un 31% de su 

biomasa a la reproducción, lo que representa un alto esfuerzo reproductivo por 

unidad de tiempo. 

Las diferencias en las soluciones de compromiso entre esfuerzo 

reproductivo y tiempo destinado a la reproducción en las especies de 

Phymaturus se relacionaron con el clima de los sitios que habitan. En este 

sentido, dentro del género Phymaturus la amplitud térmica se relacionó 

negativamente con el esfuerzo reproductivo. Como se mencionó anteriormente, 

la amplitud térmica se relaciona con los tiempos de actividad de los 

Phymaturus. Así, las hembras de las especies de Phymaturus que viven en 

ambientes con menor variación diaria de la temperatura presentarán mayores 

oportunidades de alcanzar temperaturas corporales óptimas permitiendo un 

mejor rendimiento fisiológico (locomoción, alimentación, comportamiento social; 

Avery 1971; Van Damme et al., 1991; Arribas y Galán, 2005) y mantener 

metabolismos más altos que permitan la producción de crías más grandes y/o 

mayor cantidad de crías (Meiri et al., 2012). De esta manera, las hembras de 

Phymaturus que habitan ambientes con menor amplitud térmica pueden 

destinar mayor proporción de su biomasa a la reproducción por unidad de 

tiempo. 

El esfuerzo reproductivo que realizan las especies a lo largo de la vida 

influye notablemente en la adecuación biológica ya que engloba los tres 

conceptos claves de la teoría de historia de vida: la inversión reproductiva, la 

talla de madurez sexual y la duración de la vida adulta (Charnov et al., 2007). A 

pesar de presentar bajos esfuerzos reproductivos por unidad de tiempo, los 

Phymaturus del clado palluma alcanzan valores de esfuerzo reproductivo a lo 

largo de la vida (1,62-2,17) mayores a la media de los lagartos en general 

(1,43; Charnov et al., 2007), mientras que los representantes del clado 

patagonicus presentan valores levemente inferiores a esta media (1,26-1,36). 

Nuevamente, parecería existir una segregación filogenética en la variación de 

este parámetro de historia de vida. Sin embargo, los análisis realizados indican 

que las diferencias observadas en el esfuerzo reproductivo a lo largo de la vida 
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entre las especies de Phymaturus no tienen que ver con la filogenia sino más 

bien con las condiciones climáticas de los ambientes.  

En Phymaturus, los menores esfuerzos reproductivos a lo largo de la 

vida se encontraron en las especies que viven donde las precipitaciones son 

mayores. Probablemente, esto se deba a que las precipitaciones están 

correlacionadas positivamente con la disponibilidad de alimento (Andrews, 

1982; Henle, 1989; Smith y Ballinger, 1994) y los efectos de la variación en la 

disponibilidad de alimento y en el contenido nutricional del mismo repercuten 

en cambios en las tasas de crecimiento (Lagarde et al., 2003) que afectan la 

longevidad. Los lagartos que tienen mayor disponibilidad de recursos 

alimenticios, producto de mayores precipitaciones, requerirían menores 

tiempos de desarrollo y podrían empezar a reproducirse antes, derivando en 

longevidades reducidas (Scharf et al., 2015). La longevidad se encuentra 

íntimamente relacionada con el esfuerzo reproductivo a lo largo de la vida al 

ser este un parámetro que combina la inversión reproductiva, el tamaño adulto 

y el tiempo de vida adulta (Charnov et al., 2007). En concordancia con lo 

planteado por Scharf et al. (2015), en Phymaturus, la longevidad de las 

especies que habitan sitios más lluviosos (grupo patagonicus) resultaron ser 

más bajas lo que puede relacionarse no sólo con la disponibilidad de recursos 

alimenticios sino también con una mayor presión de depredación en ambientes 

más productivos (Bohannan y Lenski, 2000). En consecuencia, el efecto 

negativo de las precipitaciones sobre el esfuerzo reproductivo a lo largo de la 

vida estaría relacionado indirectamente con la influencia que tiene la mayor 

disponibilidad de alimento y la mayor presión de depredación que existe en 

ambientes más productivos sobre la longevidad. 

 

CUIDADO PARENTAL EN PHYMATURUS SPECTABILIS 

Las condiciones ambientales y ecológicas en las cuales evoluciona una 

especie pueden determinar la existencia del cuidado parental (Shine, 1988). 

Por ejemplo, el cuidado parental sería favorecido en ambientes rigurosos dado 

que, como parte de la inversión reproductiva, favorece la supervivencia de los 

juveniles y aumenta la adecuación biológica de las crías (Shine, 1988; Somma, 

1990). Además, varios autores señalan que las condiciones climáticas 
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rigurosas y los altos niveles de depredación y competencia influyen 

significativamente en la aparición del cuidado parental (Shine, 1988; Clutton-

Brock, 1991). Como se mencionó anteriormente, P. spectabilis es una especie 

que habita este tipo de ambientes de gran rigurosidad climática y altos niveles 

de depredación (Scolaro et al., 2008; Cabezas-Cartes, 2013). De acuerdo con 

esto, en el presente estudio se registraron comportamientos de cuidado 

parental. En particular, se distinguieron dos tipos de respuestas según la 

naturaleza del estímulo depredador. Por un lado, ante la presencia de un 

depredador terrestre como un matuasto se registró un aumento significativo en 

la frecuencia de cabeceos por parte de las madres. Por otro lado, ante la 

presencia de un depredador aéreo como un ave rapaz, la estrategia de las 

hembras de P. spectabilis fue mantenerse cerca de las crías y permanecer 

inmóvil. 

Los despliegues visuales, como los cabeceos, son característicos en 

muchas especies de lagartos y formarían parte de elaborados sistemas de 

comunicación de cada especie (Carpenter, 1978; Fox et al., 2003), 

relacionados con la defensa del territorio, el cortejo, el sexo, el contexto social e 

incluso la identidad del individuo (p.ej., Carpenter y Ferguson 1977; Martins 

1991; 1993). Los cabeceos también forman parte del repertorio de 

comportamientos asociados a la defensa de las crías junto con la apertura de la 

boca frente a un intruso y/o la persecución (Halloy et al., 2013). En P. 

spectabilis, la mayor frecuencia de cabeceos ante la presencia de un 

depredador terrestre estaría relacionada con la comunicación madre-cría del 

potencial peligro que representa el estímulo “matuasto” presente en el terrario. 

En el ambiente natural sin presencia de depredadores, en la mitad de las 

familias liberadas se detectaron interacciones a través de cabeceos y lamidos 

entre madres y crías lo que indicaría que estos despliegues son importantes en 

la comunicación madre-cría en el ambiente natural. 

Los cabeceos podrían cumplir una doble función, representando también 

un comportamiento de disuasión hacia el depredador. Parecería paradójico que 

una presa respondiera a la presencia de un depredador emitiendo señales 

visuales llamativas. Sin embargo, durante una cacería, los depredadores deben 

estimar constantemente la probabilidad de atrapar exitosamente una presa 

(Krause y Godin 1996). Por lo tanto, las presas podrían beneficiarse al 
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comunicar su estado de alerta y su habilidad para escapar del depredador, si 

los depredadores tienen en cuenta esta información para decidir si atacan o no 

(Hasson 1991; Caro 1995). La hipótesis de señal disuasiva de caza o “pursuit-

deterrent signal” predice que una presa puede comunicar al depredador su 

habilidad de escape a un ataque, y que si el depredador ataca una presa de 

alta-calidad tendría menos probabilidad de someterla exitosamente (Hasson, 

1991; Vega-Redondo y Hasson, 1993; Caro, 1995). Por ejemplo, el lagarto 

Anolis cristatellus realiza notables despliegues (p.ej.: “pushups”, en los que 

mueven el cuerpo hacia arriba y abajo en un plano vertical mediante la flexión y 

extensión de las piernas) cuando se encuentra en condiciones naturales con un 

modelo de su depredador natural, la serpiente Alsophis portoricensis, 

sustentando la hipótesis de señal disuasiva de caza (Leal y Rodríguez-Robles, 

1997). En experimentos de laboratorio, A. portoricensis respondió a las señales 

de A. cristatellus deteniendo la aproximación hacia los mismos (Leal y 

Rodríguez-Robles, 1995). Más aún, los lagartos que realizaron los despliegues 

fueron atacados significativamente menos que los que no realizaron 

despliegues (Leal y Rodríguez-Robles, 1995). 

Ante la presencia de un depredador aéreo, la estrategia de las hembras 

de P. spectabilis fue totalmente opuesta a la que desplegaron ante un 

depredador terrestre. Específicamente, consistió en la inmovilización o 

“freezing” y en un mayor tiempo de permanencia a corta distancia de las crías 

(< 9 cm). La asociación entre madre y crías, representada por la cercanía que 

mantienen a lo largo de una determinada cantidad de tiempo ha sido señalada 

como una forma indirecta de cuidado parental en otras dos especies de 

Phymaturus (Halloy et al., 2005), en el lagarto vivíparo de altura, Liolaemus 

huacahuasicus (Halloy y Halloy, 1997) y en L. elongatus de Patagonia (Halloy 

et al., 2007). La asociación entre madres y crías también se observó en el 

ambiente natural, ya que las hembras en su mayoría se mantuvieron en 

cercanía de sus crías luego de finalizadas las filmaciones e incluso algunas 

regresaron hacia la ubicación de las crías luego de explorar su ambiente. La 

cercanía que establecen podría disuadir a los depredadores aéreos ya que 

madre y crías juntas podrían parecer un animal más grande del que el 

depredador está dispuesto a manipular, una táctica parecida a la registrada en 
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Phymaturus calcogaster, donde las crías suben al lomo de la madre 

posiblemente con este propósito (Halloy et al., 2013).  

El movimiento es una señal importante utilizada por los depredadores 

para detectar a las presas (Curio, 1976). Las tácticas de escape de los lagartos 

pueden ser divididas en tres clases: “huida”, en la que los lagartos son 

cautelosos y huyen largan distancias lejos de los depredadores; “cripsis” en la 

que los lagartos presentan coloraciones crípticas y permanecen quietos para 

evitar la detección cuando se aproxima un depredador; y “ruta de escape 

conocida”, que se da en los lagartos que huyen cortas distancias hacia un sitio 

de refugio aparentemente preseleccionado (Vitt y Congdon, 1978; Schwarzkopf 

y Shine, 1992). Teniendo en cuenta el mimetismo con el entorno que presenta 

su coloración, P. spectabilis adoptaría la cripsis ante los depredadores aéreos, 

mientras que ante la presencia de un depredador terrestre, se ha observado 

que en el campo utilizan la táctica de ruta de escape conocida (Observación 

Personal), teniendo en cuenta la abundancia de grietas que les sirven como 

refugio en los roquedales en los que habitan (Cabezas-Cartes et al., 2014). 

De acuerdo a los resultados obtenidos en esta tesis, se incluye a P. 

spectabilis dentro de dos de las categorías de cuidado parental establecidas 

por Somma (2003). Por un lado, en la categoría “Cuidado parental de los 

neonatos”, que se caracteriza porque el progenitor permanece con y expresa 

comportamientos parentales hacia sus neonatos luego del parto (Paul, 1997; 

Wesolowski, 1994; de Fraipont et al., 1996), en el caso de P. spectabilis, 

caracterizados por cabeceos que permitirían alertar a las crías sobre la 

presencia de un depredador. Por el otro lado, puede que exista también 

“Asistencia social”, que se da cuando las crías establecen ámbitos de hogar o 

“home ranges” que se superponen con los de los padres, o se mantienen por 

algún tiempo dentro de los refugios, grupo social o familia de los padres 

(Clutton-Brock, 1991). Este comportamiento social se reforzaría con la 

tolerancia de las crías por parte de los padres. Esta suposición se basa en las 

observaciones realizadas de la permanencia de las madres en cercanía de las 

crías en el laboratorio y en la ocurrencia en el ambiente natural de asociaciones 

entre adultos y juveniles de distintos tamaños dentro de una misma grieta o 

refugio. Se planea llevar a cabo estudios de filopatría para estimar la existencia 

de este tipo de cuidado parental en P. spectabilis. 
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Los resultados de esta tesis junto a las evidencias de comportamiento 

parental halladas en P. antofagastensis, P. punae (Halloy et al., 2005) y P. 

calcogaster (Halloy et al., 2013), indicarían que estos comportamientos son 

importantes para la supervivencia de las crías en el género y refuerzan la idea 

de la existencia de un patrón de cuidado parental dentro de Phymaturus. En 

particular, el cuidado parental resultaría importante para P. spectabilis como 

parte de la inversión reproductiva de la especie, teniendo en cuenta el alto 

esfuerzo reproductivo por unidad de tiempo que realizan y su corta vida 

reproductiva. 

 

CONSIDERACIONES FINALES 

La rigurosidad de los ambientes que habitan los Phymaturus restringe 

los tiempos de actividad de las especies y, por ende, la posibilidad de alcanzar 

temperaturas corporales que permitan un rendimiento fisiológico óptimo. 

Sumado a esto, el género Phymaturus se caracteriza por ser altamente 

conservativo en muchos de sus aspectos ecológicos, fisiológicos y 

comportamentales. Las restricciones ambientales y la escasa plasticidad que 

presentan los Phymaturus explican la existencia de historias de vida “lentas” en 

los representantes del género, con madurez sexual tardía y alta longevidad. De 

hecho, el género Phymaturus muestra un patrón en los caracteres de 

crecimiento que lo ubica entre las especies con mayor edad de madurez sexual 

y longevidad halladas para lagartos en general. 

Dentro del género Phymaturus, la similitud entre las edades de madurez 

sexual contrasta con las diferencias en longevidad registradas, siendo las 

especies norteñas del grupo palluma más longevas que las especies 

patagónicas. De igual manera, las soluciones de compromiso entre el 

crecimiento y la reproducción muestran dos patrones distintos relacionados con 

la longevidad que puede alcanzar cada grupo: por un lado, las especies del 

grupo palluma invierten más tiempo de sus vidas en la reproducción pero 

menor cantidad de energía y biomasa en cada evento; por el otro lado, las 

especies patagónicas tienen un menor tiempo de vida reproductiva pero se 

compensa con una mayor frecuencia reproductiva e inversión de energía y 

biomasa en cada evento reproductivo. Además, la inversión reproductiva en el 
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género se ve acentuada por la existencia de cuidado parental, tal como se 

demostró en P. spectabilis, reforzando la idea de la existencia de un patrón 

común de cuidado parental en Phymaturus. 

El análisis filogenético realizado en esta tesis permitió determinar que las 

diferencias observadas no parecen obedecer a la filogenia sino más bien a 

diferencias en las condiciones ambientales de cada localidad. La temperatura 

media, la amplitud térmica, las precipitaciones y la intensidad del viento, junto 

con factores ecológicos como la presión de depredación y la competencia 

intraespecífica explicarían las diferencias observadas. Finalmente, cabe 

destacar que los resultados obtenidos en esta tesis presentan implicancias en 

la conservación de estas especies, reafirmando la vulnerabilidad que presenta 

el género y en especial P. zapalensis. El conocimiento de las historias de vida 

de los Phymaturus permite el planeamiento de estrategias de manejo para 

asegurar la sustentabilidad de las poblaciones de este notable grupo de 

lagartos. 
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