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“Somewhere, something incredible is waiting to be discovered”

-Carl Sagan.

“The good thing about science is that it’s true whether or not you believe in it”
-Neil deGrasse Tyson.

“The love for all living creatures is the most noble attribute of man”

-Charles Darwin.
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Resumen

El calentamiento global esta afectando negativamente a los animales ectotermos,
pues su temperatura corporal depende de la temperatura ambiental. Si la temperatura
ambiental aumenta, la temperatura corporal de los animales ectotermos también podria
incrementar, ocasionando efectos negativos en las funciones bioldgicas de los individuos
y/o mortalidad por sobrecalentamiento. Se ha propuesto que como mecanismo de
respuesta ante el calentamiento global los animales ectotermos diurnos podrian evitar
temperaturas extremas volviéndose nocturnos. Por ello, el objetivo del presente trabajo fue
evaluar si el horario de actividad es predecible en funcion de la temperatura ambiental y si
la temperatura corporal de los organismos ectotermos esta asociada con su horario de
actividad. Como modelo de estudio, se eligié al infraorden Gekkota, constituido por
escamados distribuidos en todo el mundo, con hébitos nocturnos, diurnos y catemerales.
Para alcanzar el objetivo del presente estudio, se realiz6 un mapeo estocastico del horario
de actividad a través de una filogenia ultramétrica de Gekkota. Posteriormente, se
realizaron analisis de varianza filogenéticos para comparar 1) la temperatura ambiental y 2)
la temperatura corporal de especies con diferente horario de actividad. Finalmente, se
realizé una regresion lineal filogenética entre temperatura corporal y temperatura ambiental.
Los resultados mostraron que el estado ancestral del infraorden es nocturno y que, a partir
de ese estado, han ocurrido multiples transiciones en horario de actividad. Se encontr6, que
especies diurnas, catemerales, y nocturnas habitan ambientes térmicos similares, indicando
gue los cambios del horario de actividad en el infraorden Gekkota no estan asociados con
la temperatura ambiental. Estos resultados rechazan la hip6tesis de que los ajustes en el
horario de actividad sean un mecanismo de respuesta de los gecos ante el calentamiento
global. Ademas, se observé que independientemente del horario de actividad, las especies
del infraorden Gekkota presentan temperatura corporal similar (promedio de 22.67°C para
todas las especies). Lo anterior, es opuesto a estudios previos que indican que las especies
nocturnas tienen temperaturas corporales menores que las diurnas y sugiere que durante
la noche, los gecos podrian presentar temperaturas similares a las del dia. Finalmente, se
encontré que la temperatura corporal de los gecos esta relacionada con la temperatura
ambiental. La tendencia actual de cambio climatico podria provocar que la temperatura
corporal de los gecos aumente hasta alcanzar limites letales por lo cual es urgente

implementar estrategias de conservacion y de mitigacion.
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Abstract

Global warming is negatively affecting ectothermic animals, as their body
temperature depends on the environmental temperature. If the environmental temperature
increases, the body temperature of ectothermic animals could also increase, causing
negative effects on the biological functions of individuals and/or mortality due to overheating.
It has been proposed that as a response mechanism to global warming, diurnal ectothermic
animals could avoid extreme temperatures by becoming nocturnal. Therefore, the aim of the
present work was to evaluate whether the activity time is predictable as a function of
environmental temperature and whether the body temperature of ectotherm organisms is
associated with their activity time. The infraorder Gekkota, which is composed of squamates
distributed worldwide, with nocturnal, diurnal, and catemeral habits, was chosen as a study
model. To achieve the objective of the present study, a stochastic mapping of the activity
time was performed through an ultrametric phylogeny of Gekkota. Subsequently,
phylogenetic analyses of variance were performed to compare 1) environmental
temperature and 2) body temperature of species with different activity times. Finally, a
phylogenetic linear regression between body temperature and environmental temperature
was performed. The results showed that the ancestral state of the infraorder is nocturnal
and that, from that state, multiple transitions in activity time have occurred. Diurnal,
catemeral, and nocturnal species were found to inhabit similar thermal environments,
indicating that changes in activity time in the infraorder Gekkota are not associated with
environmental temperature. These results reject the hypothesis that adjustments in activity
time are a response mechanism of geckos to global warming. In addition, it was observed
that regardless of the activity time, species of the infraorder Gekkota have similar body
temperature (average 22.67°C for all species). This is contrary to previous studies that
indicate that nocturnal species have lower body temperatures than diurnal species and
suggests that during the night, geckos may have temperatures like those during the day.
Finally, gecko body temperature was found to be related to environmental temperature. The
current trend of climate change could cause the body temperature of geckos to increase to

lethal limits, making it urgent to implement conservation and mitigation strategies.
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1. Introduccién

El aumento acelerado de la temperatura ambiental global (tendencia del cambio
climatico) representa nuevas presiones de seleccidn para los animales ectotermos (como
insectos, anfibios y reptiles), ya que estos organismos dependen de la temperatura
ambiental para regular su temperatura corporal y mantener sus funciones biolégicas como
locomocién y reproduccién (Kingsolver et al., 2013; Seebacher et al., 2014; Sunday et al.,
2014). Si la temperatura ambiental aumenta, la temperatura corporal de los animales
ectotermos (referidos de aqui en adelante solamente como ectotermos) podria incrementar
hasta limites sub6ptimos (donde las funciones bioldgicas son afectadas negativamente) o
letales (Angilletta, 2009). Esto podria ocasionar la extincién de al menos una de cada seis
especies de ectotermos durante el presente siglo (Carpenter et al., 2008; Sinervo et al.,
2010).

Como mecanismo de respuesta, los ectotermos podrian presentar ajustes
conductuales, como exponerse u ocultarse del calor ambiental, seleccionar microhabitats
térmicamente adecuados, o modificar su horario de actividad para regular su temperatura
corporal y evitar el sobrecalentamiento (Bauwens et al., 1996; Castilla et al., 1999; Kearney
et al., 2009; Mufioz y Losos, 2018; Arenas-Moreno et al., 2021). En particular, durante las
horas mas calientes del dia, los individuos podrian refugiarse en sitios frescos, como grietas
o madrigueras (Tewksbury et al., 2008). Sin embargo, si los individuos pasan mucho tiempo
dentro de un refugio, limitan su tiempo de forrajeo y reproduccion, lo cual podria provocar

colapsos demograficos y eventualmente extincion (Sinervo et al., 2010).

Otro ajuste conductual que podria ser importante ante el escenario de calentamiento
global es el cambio en el horario de actividad (Arenas-Moreno et al., 2018; 2021). Por
ejemplo, en sitios célidos, lagartijas de la familia Xantusiidae tienden a estar activas durante
la noche para evitar sobrecalentarse (Arenas-Moreno et al., 2018; 2021). Esa hipoétesis
(ajustes en el horario de actividad) sugiere que, ante el incremento de la temperatura
ambiental, especies diurnas podrian modificar de forma facultativa su horario de actividad
(diurno o nocturno; i.e. actividad catemeral) o volverse completamente nocturnas y de esa
forma mantener estable (o incluso reducir) su temperatura corporal (Kearney et al., 2009;
Kearney, 2013; Arenas-Moreno et al., 2018). Sin embargo, pocos trabajos han evaluado si
el horario de actividad de los ectotermos esta asociado con la temperatura ambiental
(Rezende et al.,, 2003; Levy et al., 2018) y/o comparado la temperatura corporal entre
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ectotermos con diferente horario de actividad (Moreira et al., 2021). Si el horario de actividad
esta asociado con la temperatura ambiental, se podria anticipar que esos ajustes
conductuales serian un mecanismo de respuesta de los ectotermos ante el calentamiento
global (Arenas-Moreno et al., 2018; 2021). Si las especies nocturnas de ectotermos
mantienen temperaturas corporales menores que sus contrapartes diurnas, se esperaria
que los ajustes en el horario de actividad mitiguen los efectos negativos del calentamiento

global en ectotermos.

En el presente estudio se plantearon dos preguntas generales (1) ¢ La temperatura
ambiental es un buen predictor del horario de actividad? y (2) ¢La temperatura corporal
difiere entre ectotermos con diferente horario de actividad)? Para responder a esas
preguntas, se eligi6 como objeto de estudio a las especies del infraorden Gekkota, que
habitan en un gradiente altitudinal (0 — 4384 msnm) y latitudinal amplio en los cinco
continentes (Meiri, 2019; Gumbs et al., 2020; Uetz et al., 2023). El infraorden Gekkota esta
compuesto por siente familias, mas de 120 géneros y mas de 2200 especies, que habitan
en sitios tanto al norte del planeta en Kazajistan, como en la zona sur de Nueva Zelanda, y
en sitios térmicamente contrastantes como la cordillera del Himalaya y los desiertos
australianos (Meiri, 2019; Rech et al., 2023; Uetz et al., 2023). El ancestro de los escamados
y la mayor parte de las especies actuales son diurnos, pero la actividad nocturna ha
evolucionado en multiples ocasiones (Anderson y Wiens, 2017). El estado ancestral en los
gecos es nocturno, pero existen diversas transiciones evolutivas independientes hacia los
patrones de actividad diurnos o catemerales (Gamble et al., 2015; Schmitz y Highman,
2018), lo que convierte a los gecos en un buen modelo de estudio para evaluar los posibles
efectos de la temperatura ambiental sobre los distintos horarios de actividad (diurno,
nocturno, catemeral) y si los horarios de actividad afectan las temperaturas corporales de
los individuos. De forma general, el objetivo del presente trabajo fue evaluar si la
temperatura ambiental predice el horario de actividad, y si existe una asociacion entre

temperatura corporal y horario de actividad en las especies del infraorden Gekkota.
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2. Antecedentes

2.1. Cambio climéatico antropogénico, temperaturas corporales y variables

ambientales en ectotermos.

El cambio climético (CC) se refiere a los cambios en el clima que pueden ser
identificados como variaciones de las propiedades y su persistencia durante un periodo de
varias décadas (IPCC, 2022). Han ocurrido grandes eventos climaticos de manera natural
durante la historia de la vida en la tierra, sin embargo, actualmente estos eventos ocurren
con mayor frecuencia que en el pasado y dado que estos eventos recientes han sido
provocados por el ser humano, se les ha denominado como cambio climético antropogénico
(CCA).

La tendencia actual del cambio climatico es el aumento de las temperaturas
ambientales. La Oficina Nacional de Administraciéon Oceanica y Atmosférica de los Estados
Unidos (NOAA; 2022) registr6 que desde 1900 la temperatura ambiental promedio ha
aumentado 1°C. ElI CCA puede provocar diversos eventos que afecten al planeta, por
ejemplo, el descongelamiento de las capas de hielo, derretimiento de los polos y el
incremento de los niveles oceanicos (NOAA, 2022). Para el afio 2100 se estima que habra
un aumento de 2.5°C a 4.8°C si las emisiones de CO; contindan en los niveles actuales.
Incluso en caso de que las emisiones se reduzcan drasticamente, el aumento sera de 1°C
para el 2100 (IPCC, 2018). EI CCA esta causando impactos en los organismos y
ecosistemas (Pacifici et al., 2015; Sinclair et al., 2016), el calentamiento global provoca la
alteracion de patrones climaticos que a su vez repercuten en las dinamicas poblacionales,
comportamiento y fisiologia de los organismos (Moore et al., 2013; Knapp et al., 2015;
Sinclair et al., 2016). Los organismos ectotermos, son particularmente vulnerables a los
cambios debido a su alta dependencia a las variables ambientales para regular su
temperatura corporal y mantenerla dentro de un intervalo adecuado para realizar sus
funciones fisiologicas (Stillman y Somero, 2000; Deutsch et al., 2008; Huey et al., 2009;
Sunday, et al., 2014; Gunderson y Stillman, 2015).

Aunque los ectotermos se han visto forzados a modificar su comportamiento
termorregulador para evitar el sobrecalentamiento durante las horas més calientes del dia,
muchas especies pueden alcanzar su limite fisiolégico (Seebacher et al., 2014; Burraco et

al., 2020). Actualmente, los escamados se consideran como uno de los grupos mas
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amenazados ante el CCA y varios taxones se encuentran en riesgo de extincion debido al
incremento acelerado de las temperaturas ambientales en el planeta (Huey et al., 2009;
Sinervo et al., 2010; Bestion et al., 2015). Los efectos de la temperatura en los ectotermos
se observan en todos los procesos bioldgicos, desde la catdlisis de enzimas, hasta
interacciones biolégicas complejas como el metabolismo, crecimiento o reproduccion
(Angilleta, 2009). La manera en la que la temperatura y la ecofisiologia de los organismos
interactlan, determinaran los limites térmicos en los que pueden sobrevivir los individuos
(Angilleta, 2009; Hofmann y Todgham, 2010; Schulte, 2015). Conforme la temperatura
aumente, serd mas dificil para un ectotermo mantenerse dentro de un 6ptimo térmico, es
decir, una temperatura que les permite maximizar sus procesos fisiolégicos (Angilleta, 2009;
Huey et al., 2009). La exposicion a una temperatura constante que sobrepase sus
temperaturas optimas puede llevar al organismo a alcanzar una temperatura critica maxima,
es decir, una temperatura que puede tener efectos deletéreos en la adecuacion de los
individuos (Kellermann et al., 2012; Kingsolver et al.,, 2013; Overgaard et al., 2014,
Jorgensen et al., 2022).

Es importante identificar cuales son las especies o grupos biolégicos clave para la
conservacion (Glick et al., 2011). Por ello, es necesario evaluar las consecuencias que
produce el aumento de la temperatura ambiental sobre la ecofisiologia de los organismos y
los potenciales mecanismos de respuesta (Moller et al., 2010; IPCC, 2018; Lovejoy et al.,
2019). Los reptiles representan alrededor del 30% de la biodiversidad total de vertebrados
terrestres (Uetz et al., 2022), donde el 60% de las tortugas (Lovich et al., 2018), 50% de los
cocodrilos (IUCN, 2019) y el 20% de las especies de escamados se encuentran en peligro
de extincion (Bohm et al., 2013).

La heterogeneidad térmica faculta a los organismos ectotermos a regular
conductualmente su temperatura corporal dentro de su intervalo preferido (Tpref),
maximizando su adecuacién (Woods et al., 2015). La temperatura corporal generalmente
refleja la historia evolutiva de las especies, pues taxones emparentados tienden a presentar
temperaturas corporales similares (Moreira et al., 2021). Como se mencioné antes, las
temperaturas del aire y del sustrato son las variables ambientales que mas influyen en la
actividad de los escamados. Sin embargo, esto puede variar de forma intra e
interespecifica, dependiendo del tipo de habitat donde se encuentren los organismos (Van-
Slyus, 1992; Bergallo y Rocha, 1993; Hatano et al., 2001). Las temperaturas ambientales

bajas durante la noche impiden que muchas especies de ectotermos se mantengan activos,
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ya que su temperatura corporal puede acercarse a la temperatura critica minima (Ctmin)
(Lara-Reséndiz, 2020), dado que las temperaturas del aire y sustrato determinaran la
temperatura corporal de los organismos durante los periodos de inactividad (Cowles y
Bogert, 1944; Porter et al., 1973; Huey, 1982; Huey et al., 1989). Ademas, la cantidad de
tiempo que un individuo esta activo durante el dia dentro de su temperatura corporal

preferida se ve limitada por el ambiente térmico (Adolph y Porter, 1993).

A pesar de que los ectotermos dependen de los factores ambientales que los rodean
(e.g. humedad, radiacion solar, temperaturas del aire y sustrato), las variables climaticas
estandar, no funcionan como predictores precisos para establecer la temperatura corporal
a nivel mundial. Por ejemplo, la temperatura media anual (TAM), no refleja de manera
exacta las temperaturas que los organismos experimentan en su microambiente (Meiri et
al., 2013; Kearney et al., 2014a; Kearney et al., 2014b). Entendiendo a los microambientes,
microclimas o microhabitats como, el conjunto de condiciones climéticas que experimentan

los organismos, cercanos o por debajo del suelo (Kearney, 2018).

Las variables ambientales como la radiacion solar, humedad, velocidad del viento,
temperaturas del aire y sustrato, interactian con el organismo, produciendo una compleja
red que interactla con las temperaturas corporales de los organismos a través del tiempo
y espacio (Buckley et al., 2013). Asimismo, las temperaturas corporales pueden variar
considerablemente entre los organismos que viven en un mismo habitat, debido a que la
temperatura corporal esta influenciada por el tamafio del cuerpo, la coloracién dorsal, o el
uso de diferentes microhabitats (Helmuth, 2009; Woods et al., 2015). Los ambientes
térmicos cambian a través del tiempo, y los organismos que habitan en ellos, evolucionan
gracias a la presiéon de seleccién que implica la variacion térmica (Osborn y Briffa, 2006).
Muchos ectotermos terrestres presentan patrones conductuales que resultan en intervalos
de temperaturas corporales poco variables en comparaciéon de las temperaturas
ambientales (Hertz et al., 1993; Wills y Beaupre, 2000; Seebacher y Shine, 2004).

La termorregulacion de los reptiles es producto de una serie de variables
espaciotemporales, las cuales tienen un costo, pero proporcionan un beneficio (Huey y
Slatkin, 1976). La temperatura actia como un factor importante para predecir cambios entre
el dia y la noche, cuando la temperatura es muy alta o0 muy baja. Los animales modifican
su conducta para alcanzar una temperatura corporal éptima, es decir, una temperatura

donde las funciones fisioldgicas del organismo se maximizan, o para minimizar los costos
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energéticos (Huey y Slatkin, 1976). Por lo que los patrones de temperatura pueden explicar
algunas modificaciones en los cambios de horario de actividad en animales (Hut et al.,
2012), y a su vez, permiten comprender los efectos del calentamiento global sobre la

eleccién de horario de actividad en los organismos (Levy et al., 2018).

2.2. Horario de actividad

Existe una preocupaciéon mundial debido al CCA y sus efectos sobre la biodiversidad
(Bellard et al., 2012). Ante el calentamiento global, los animales pueden responder de
diferentes maneras, por ejemplo, cambios en su fenologia (Diamond et al., 2011; Todd et
al., 2011), distribuciéon (Mathewson et al., 2016) y los periodos de actividad (Sears et al.,
2011). Algunas especies cambian sus patrones de actividad de diurnos (actividad durante
el dia) a nocturnos (actividad durante la noche) (Hut et al., 2012). Los organismos inician
este proceso resguardandose durante las horas mas calientes del dia y aprovechando las
primeras horas de la noche para realizar sus actividades, terminando con una inversion total
de sus horas de actividad hacia la noche (Levy et al., 2018). Asi, los individuos son capaces
de conservar su distribucion geogréfica (Levy et al., 2018). Adicionalmente, se encuentra el
patron catemeral, caracterizado por la actividad irregular durante el dia y la noche (Hut et
al., 2012).

Los escamados habitan en un intervalo amplio de ambientes térmicos, y las
variaciones entre habitats influyen en los distintos horarios de actividad de los organismos
(Avery, 1982). Los horarios de actividad pueden estar relacionados con diversos factores,
por ejemplo, dieta, forrajeo, interacciones depredador-presa y ecologia térmica (Cooper et
al., 2001). Roll et al. (2006) sugieren gue presiones de selecciébn como la competencia,
depredacion y disponibilidad de recursos, pueden ser factores que influyen en mayor
medida sobre los ritmos circadianos de los individuos al momento de modificar su horario
de actividad. La integracion de los ritmos circadianos y la influencia del ambiente en los
horarios de actividad de los organismos en ocasiones son resultado de su comportamiento

y fisiologia (Kuhlman et al., 2018).

Los patrones de actividad poseen cierta flexibilidad en respuesta a los ambientes
donde la temperatura es variable (Rezende et al., 2003; Aublet et al., 2009; Arenas-Moreno
et al., 2018). La respuesta de los individuos dependeréa del contexto ambiental, por ejemplo,
los organismos diurnos pueden preferir sitios que les ofrezcan temperaturas ideales durante

la noche aprovechandolos como parches térmicos (Mays y Nicherson, 1968; Ruben, 1976;
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Dodd et al., 1989). Moreira et al. (2021) documentaron que las especies de vertebrados
diurnos poseen temperaturas corporales mas altas que las especies nocturnas, y este
patrén puede estar estrechamente relacionado con la historia evolutiva y los patrones de
actividad diurnos y nocturnos. La temperatura, el acceso a las fuentes de alimento y la
reduccién del riesgo de depredacién se consideran como factores promotores del cambio a

una actividad catemeral en las especies (Hill, 2006).

Los cambios en los patrones de actividad pueden presentarse a través de la historia
evolutiva de los taxones, dichos cambios han ocurrido de manera independiente dentro de
los escamados (Roll et al., 2006). EI cambio entre los distintos horarios de actividad
representa un fendmeno complejo, donde ocurren distintas causalidades entre los
mecanismos fisioldgicos, neurobiolégicos y evolutivos. Las especies estrictamente diurnas
podrian ser las méas afectadas ante un incremento en las temperaturas ambientales
(Sinervo et al., 2010; Sears et a., 2011; Kearney, 2013). Si la seleccion natural limita a los
individuos a este horario especifico, o si el CC es mas rapido que las respuestas evolutivas
de los organismos diurnos (Sinervo et al., 2010; Sears et al., 2011).

Anderson y Wiens (2017) concluyeron que hace 350 millones de afios (Ma), los
tetrdpodos eran en su mayoria nocturnos y que hoy en dia la mayor parte de los linajes los
siguen siendo. Los linajes de tetrapodos diurnos que se han extinto fueron reemplazados
recientemente por linajes nocturnos que se han expandido y diversificado (Anderson y
Wiens, 2017). Los ectotermos diurnos pueden estar limitados a la necesidad de una
temperatura corporal alta que solamente pueden alcanzar durante el dia. Los escamados
son ancestralmente diurnos, y la mayoria de los clados han conservado esta caracteristica
de manera predominante como en el caso de las familias Iguanidae, Lacertidae,
Liolaemidae, Phrynosomatidae, Scincidae, Teiidae y Varanidae (Autumn et al., 1999). Sin
embargo, los multiples cambios en los horarios de actividad que han ocurrido en la historia
evolutiva de Gekkota, sus causas y consecuencias, proveen de un modelo ideal para
evaluar diversos aspectos sobre este taxon (Dial y Grismer, 1992; Autumn, 1999; Roll,
2001).
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2.3. Gecos como modelo de estudio en evolucion

Los patrones evolutivos se pueden estudiar mediante una filogenia bien resuelta que
permita mapear y evaluar la evolucion de los rasgos dentro de los taxones (Wake et al.,
2011). Dentro de los vertebrados terrestres, los gecos, son uno de los grupos con mayor
riqueza de especies actualmente y una distribucion casi cosmopolita (Gamble et al., 2010;
Gamble et al., 2015). Los gecos, junto con los dibamidos, son el grupo basal de los
escamados y grupo hermano del resto de las lagartijas y serpientes, de los cuales
divergieron hace 225 — 180 Ma (Townsend et al., 2004, Vidal y Hedges, 2009).

El infraorden Gekkota esté integrado por siete familias, mas de 120 géneros y mas
de 2200 especies (Reptile DataBase, 2023). Las familias Diplodactylidae, Pygopodidae y
Carphodactylidae se distribuyen en Australia, Nueva Caledonia, Nueva Zelanda y Nueva
Guinea, mientras que Phyllodactylidae, Gekkonidae, Eublepharidae y Sphaerodactylidae se
distribuyen de manera mas amplia en el resto de los continentes, Asia, América, Africa y
Europa (O’shea, 2021). Los gecos usualmente tienen cabezas y o0jos grandes,
especialmente las especies nocturnas. A pesar de ser un grupo diverso, cosmopolita y
antiguo en los escamados, los intentos para definir los rasgos que todos ellos comparten
han sido complicados, debido a que algunos taxones poseen caracteristicas Unicas (Meiri,
2019).

Los gecos representan el 18% de la riqueza actual de reptiles y el 50% de las
especies de escamados identificadas como prioritarias para la conservacion (Gumbs et al.,
2018; Gumbs et al., 2020; Reptile Database, 2023). Ademas, un 20% de las especies de
gecos se encuentran dentro de las 100 especies prioritarias del proyecto EDGE Reptiles
(programa que destaca y protege algunas de las especies Unicas en el planeta) (Gumbs et
al., 2018). Por ultimo, el 78% de las especies actuales de gecos se encuentra dentro de la
Lista Roja de la IUCN (IUCN, 2019).

Los gecos, han sido estudiados desde distintos aspectos, como el evolutivo
(Highman, 2015; Nguyen et al., 2020; Schwarz et al., 2020; Norris et al., 2021), ecoldgico
(Ceriaco et al., 2011; Meiri, 2019; Stark et al., 2020), etolégico (Sakata et al., 2002; Pillai et
al., 2020), médico (Wagner y Dittmann, 2014; Gilbert y Vickaryous, 2017), interacciones
biofisicas (Nirody et al., 2018) y recientemente filogenético (Gamble et al., 2012; Gamble et

al., 2015; Bauer, 2019). Poseen numerosas adaptaciones que responden a bajas
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temperaturas y poca luz, sugiriendo que la actividad nocturna aparecio rapidamente durante
su evolucion. La basta diversidad de especies, gran variedad de formas, tamafios, colores,
habitats, caracteristicas evolutivas Unicas, la diversidad de habitats donde se encuentran,
su antigliedad, su importancia ecoldgica y aspectos ecofisiolégicos, convierten a los gecos
en un excelente modelo de estudio tanto en la evolucidn como en muchos otros campos de

la ciencia.

3. Justificacion

Durante millones de afios, el ambiente ha moldeado la evolucién de las especies, y
debido a la amenaza actual del cambio climatico, es importante conocer los factores
ambientales y ecofisioldgicos que inducen estrés en los organismos. Lo anterior, con el fin
de evaluar si las especies de escamados son capaces de modificar su horario de actividad
para evitar los efectos deletéreos del calentamiento global, de lo contrario, podrian ser
conducidas a la extincion. Las especies del infraorden Gekkota, habitan en un amplio
gradiente altitudinal y latitudinal, habitan en sitios con temperaturas ambientales
contrastantes, poseen un intervalo amplio de temperaturas corporales y presentan horarios
de actividad nocturnos, diurnos y catemerales. Ademas, actualmente se entiende poco
sobre la evolucién de su temperatura corporal y su relacion con el horario de actividad. Por
lo anterior, se consideran a los miembros del infraorden Gekkota como un modelo de
estudio adecuado para evaluar las variables ambientales que influyen sobre el horario de

actividad y temperatura corporal.
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4. Hipotesis

e Las especies diurnas tendran una temperatura corporal mas alta que las especies

nocturnas.

e Las especies nocturnas viven en sitios mas célidos que las especies diurnas.
5. Objetivos

5.1. Objetivo General

Evaluar si la temperatura ambiental predice el horario de actividad, y si existe una
asociacion entre temperatura corporal y horario de actividad en las especies del infraorden
Gekkota.

5.2 Objetivos Particulares
e Evaluar si la temperatura ambiental esta asociada con el horario de actividad de los
gecos.
e Evaluar si la temperatura corporal varia entre especies con diferente horario de

actividad.

6. Métodos

6.1. Temperatura corporal (Tp)

Los datos sobre temperatura corporal de las especies de Gekkota fueron obtenidos
a partir de la busqueda en literatura especializada. Los motores de busqueda fueron:
Google Scholar y PubMed. Dentro del buscador se introdujo el nombre de la especie (e.qg.,
Eublepharis macularius) mas palabras clave para la blisqueda en inglés (e.g., Eublepharis
fuscus + “thermal ecology”) o en espafiol (e.g., Eublepharis turcmenicus + “temperatura
corporal”) para la busqueda de datos de temperatura, tomando en cuenta las primeras cinco
paginas del buscador como estudios a revisar. Ademas, la blusqueda se complementé con
la informacion disponible en bases de datos suplementarias (Meiri et al., 2013; Meiri et al.,
2020; Moreira et al., 2021). Reptile DataBase se utilizé para revisar literatura disponible y

para verificar la clasificacion taxonémica de las especies (Fig. 1).
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6.2 Horarios de actividad

Los horarios de actividad se agruparon en tres categorias distintas: organismos
diurnos (activos durante el dia), nocturnos (activos durante la noche) y catemerales (activos
de manera irregular durante el dia y la noche). Los datos de horario de actividad de las
especies fueron recopilados mediante el mismo método utilizado para la temperatura
corporal (Fig. 1), ademas de utilizar las bases de datos disponibles previamente
mencionadas.

METODO PARA LA
—o | RECOPILACION DE
INFORMACION
—— | Motor de busqueda
Introducir
Nombre especie
+
. palabra clave
Tp y Horario de Usar
actividad Complementar
Bases de datos
publicadas

A

— Reptile Database

I Introducir

Nombre especie

—

Revisar clasificacion
taxondémica

o

Verificacion de
clasificacién
taxonoémica

Usar

~

Fig. 1. Métodos de busqueda sistematica para la obtencion de datos e informacion sobre

temperatura corporal y horario de actividad.
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6.3 Temperaturas ambientales (Ta)

Las temperaturas ambientales de las localidades (obtenidas a partir de las
coordenadas registradas en trabajos previos y en las bases de datos utilizadas) se
extrajeron de las capas ambientales disponibles en las bases de datos del WorldClim
(resoluciéon aproximadamente de 1 km?). Se extrajeron diversas variables ambientales
como la temperatura media anual (BIO01; TAM) ya que en algunos casos puede influir en
la presencia o ausencia de algunos escamados, precipitacion anual (BIO012) y la
precipitacion del trimestre mas seco (BIO017), usados en algunos casos como predictor de
especies nocturnas (Vidan et al., 2017) lo anterior para verificar y/o descartar su posible

influencia sobre las especies.

Las temperaturas del aire se recopilan a dos metros de altura y no representan de
manera exacta las condiciones microclimaticas que los individuos experimentan a ras de
suelo. Entonces, de manera complementaria se realiz6 una recopilacion de datos
ambientales utilizando la paqueteria de NicheMapR (Kearney y Porter, 2019) en R versién
4.2.2. en RStudio. Mediante la funcién micro_global y con las coordenadas de cada especie
de obtuvieron los datos sobre las condiciones micrometereolégicas. Lo anterior, abarcando
un intervalo de 24 horas del dia 15 de cada mes del afio. Los datos obtenidos fueron, la
temperatura del aire (TA) a una altura de 1 cm del sustrato y la temperatura del sustrato
(TS), ambas en °C. Lo anterior permite obtener datos mas precisos y confiables sobre las

condiciones que experimentan las especies en su microambiente.

Una vez obtenidos los datos, se obtuvieron los promedios de las temperaturas del
aire y sustrato divididas TA diurna, TA nocturna, TS diurna y TS nocturna. Mediante la
pagina www.timeanddate.com se obtuvieron las horas de dia y la noche, introduciendo las
coordenadas de cada especie, y tomando al crepusculo civil (cuando el sol esta 6° por
debajo de horizonte) como inicio y fin de las horas luz. Debido a que no se cuenta con el
dato por minuto de las temperaturas, sino con los datos por hora, se delimité el inicio y fin
de las horas luz utilizando el siguiente criterio: si la hora no pasa de los 30 minutos (06:29),
entonces, se regresa la hora (6:00), pero, si pasa de los 30 minutos (6:31), entonces, se

toma la hora completa (7:00), tomando el resto de las horas como horas noche.

6.4 Analisis evolutivos
Para llevar a cabo los distintos andlisis, se utilizo la filogenia ultramétrica de Zheng

y Wiens (2016) para escamados, considerando Unicamente las especies de gecos para las
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cuales existian datos disponibles de temperatura corporal y horario de actividad. Se
categorizo a las especies en diurnas, nocturnas y catemerales, es decir, en tres estados de
caracter. Todos los analisis evolutivos fueron realizados en R versién 4.2.2 (R Core Team,
2020).

6.4.1. Transiciones entre horarios de actividad

Para estimar el nUmero de transiciones entre los horarios de actividad, se realizé un
mapeo estocastico de caracteres utilizando la funcién make.simmap con 1000 simulaciones
y el modelo de transicion para tasas iguales (ER), en la paqueteria phytools en R (Revell,
2012). ElI mapeo estocastico de caracteres se basa en una reconstruccion de estados de
caracter hacia los nodos internos de la filogenia (Mahler y Tubaro, 2002), se realiza
repetidamente para que sea una muestra representativa (Revell, 2014), permitiendo
establecer la evolucion del horario de actividad a lo largo de la filogenia. Una vez obtenido
el mapeo estocastico, de manera complementaria se realizé un analisis de Linajes a Través
del Tiempo con la funcion Itt en la paqueteria phytools en R (Revell, 2012). Lo anterior para
representar visualmente la manera en la que los linajes diurnos, nocturnos y catemerales

se han diversificado a través de los eventos climaticos globales importantes de la Tierra.

6.4.2. Evolucion de la temperatura corporal en Gekkota

Para evaluar la evolucion de la temperatura corporal a través de la filogenia del
infraorden Gekkota y mostrar de manera grafica la temperatura corporal de las especies
durante su historia evolutiva, se realiz6 una reconstruccién de caracteres ancestrales

utilizando la funcién contMap en la paqueteria phytools en R (Revell, 2012).

6.4.3. Influencia de la temperatura ambiental y corporal en el horario de actividad
Para comparar la temperatura corporal y el ambiente térmico entre los grupos de

especies con diferente horario de actividad (diurno, nocturno y catemeral), se realizaron dos

analisis de varianza (ANOVA) filogenéticos con 1000 simulaciones cada una mediante la

paqueteria phytools de R (Revell, 2012).

6.4.4. Relacion entre horario de actividad, temperatura corporal y ambiental
Se realiz6 una regresion de minimos cuadrados filogenéticos entre la temperatura
corporal y la temperatura ambiental, incluyendo al horario de actividad como una variable

categorica, mediante la funcion gls en la libreria nime en R (Pinhero et al., 2020).
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7. Resultados

7.1 Horarios de actividad y temperatura corporal

La filogenia de Zheng y Wiens (2016) consta de 4169 especies de escamados, 652
especies pertenecen al infraorden Gekkota, el cual actualmente consta de 2292 especies
(Reptile DataBase, 2023). Se obtuvieron datos de horario de actividad para 643 especies
pertenecientes a 11 géneros de las 7 familias del infraorden.

De las especies de gecos para las cuales se recolectaron datos, 419 (65%) son
nocturnas, 156 (24%) diurnas y 68 (11%) catemerales, representando un 28.05% de las
especies del infraorden y un 98.77% de las incluidas en la filogenia de Zheng y Wiens (2016)
utilizada para este trabajo (Fig. 2). Todas las especies de la familia Carphodactylidae son
nocturnas (22). Diplodactylidae y Gekkonidae se conforman en su mayoria de especies
nocturnas (80, 236), seguido de diurnas (10, 82) y catemerales (5, 27). Phyllodactylidae y
Eublepharidae también estan integradas principalmente por especies nocturnas (40, 13),
seguido de catemerales (8, 2) y ninguna diurna. Sphaerodactylidae es una familia con
mayor nimero de especies diurnas (59), seguido de especies nocturnas (18) y catemerales
(10). Por ultimo, Pygopodidae, es la familia con mas especies catemerales (16) que

nocturnas (11) y diurnas (5).

Por ultimo, se recolectaron datos de temperaturas corporales de 523 especies, lo
que representa un total de 22.81% del infraorden y 80.83% de las especies incluidas en la

filogenia para las cuales se obtuvieron datos de temperatura corporal.
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Gekkonidae
Sphaerodactylidae
Diplodactylidae
Phyllodactylidae
Pygopodidae
Carphodactylidae
Eublepharidae
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Nocturno Diurno Catemeral

Fig. 2. Representacion de especies con actividad nocturna, diurna y catemeral en 643
especies de las distintas familias del infraorden Gekkota.

7.2 Andlisis evolutivos
7.2.1. Transiciones entre horarios de actividad

De acuerdo con el mapeo estocastico de caracteres los gecos son ancestralmente
nocturnos. Los datos indican 89 transiciones en promedio entre horarios de actividad a lo
largo de la filogenia (Cuadro 1; Fig. 3). La mayor tasa de transiciones ocurre del horario de

actividad nocturno al catemeral, y el menor de catemeral a diurno.

Cuadro 1. Tasas de transicion en el horario de actividad de los integrantes de Gekkota.

Tasa de
X->Y
Min Max Transicion

Nocturno -> Diurno 7 21 12.74

Nocturno -> Catemeral 27 40 33.62

Diurno -> Catemeral 8 20 13.2
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Diurno -> Nocturno 8 23 14.35

Catemeral -> Diurno 2 12 6.85
Catemeral -> Nocturno 3 18 8.79
Total 89.546
Nocturno a Diurno Diurno a Catemeral
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020 _— 0.20
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Catemeral a Diurno

0 10 20 30 40

T T T T T
0 10 20 30 40

Numero de cambics

Fig. 3. Tasas de transicion entre horarios de actividad para el infraorden Gekkota.

Los datos muestran que ocurrieron dos grandes transiciones hacia la actividad
diurna. La primera transicion se presenté en la rama de los géneros Phelsuma,
Lygodactylus y Cnemaspis de la familia Gekkonidae hace aproximadamente 100 Ma. La
segunda transicion ocurrié en los géneros Sphaerodactylus, Coleodactylus, Gonatodes,
Pristurus, Chattogecko y Lepidoblepharis hace 110 Ma aproximadamente (Fig. 4). Ademas,
ocurren tres transiciones menores en las ramas del género Rhoptropus en Gekkonidae
hace 40 Ma aproximadamente, las otras dos en los géneros Naultinus y Eurydactylodes en

Diplodactylidae hace 10 y 20 Ma respectivamente. Diversas transiciones al horario de
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actividad catemeral también ocurren, por ejemplo, en el clado de Pygopodidae hace 40 Ma
aproximadamente, siendo sus especies mayormente catemerales y subterraneas. En el
género Woodworthia en Diplodactylidae, Ptyodactylus y Haemodracon en Phyllodactylidae
y Cyrtopodion, Hemidactylus, Mediodactylus, Homopholis, Blaseodactylus y Pachydactylus

en Gekkonidae.

7.2.2. Evolucidn de la temperatura corporal en Gekkota.

El promedio de las temperaturas corporales de las 518 especies en la reconstruccion

fue de 22.79°C y la mayoria de las especies se encuentran cercanas a este promedio.

7.2.3. Influencia de la temperatura ambiental y corporal en el horario de actividad

La temperatura corporal promedio de los gecos nocturnos es de 22.62°C, mientras
gue en las especies catemerales es de 22.15°C y diurnas de 23.55°C. De acuerdo con el
ANOVA filogenético, no existen diferencias significativas en la temperatura corporal entre
horarios de actividad (promedio Ty,=22.77°C; F=2.807, p=0.89, n=519; Fig.5A). La
temperatura media anual es de 22.29°C en los sitios en que habitan las especies nocturnas,
21.12°C las catemerales y 22.47°C las diurnas, por lo que tampoco existen diferencias
significativas (promedio MAT=21.98°C; F=1.749, p=0.769, n=628; Fig.5B). Ademas, se
utilizaron las variables de los microhabitats donde habitan las especies para evaluar las
diferencias entre las temperaturas promedio, minimas y maximas durante el dia y la noche,
y tampoco se encontraron diferencias significativas entre las variables adicionales (Cuadro
2).
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Infraorden Gekkota
638 especies
Nocturno Diurno Catemeral
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Fig. 4. Reconstruccion de la evolucion del estado de carécter ancestral de los horarios
de actividad en gecos. Los circulos en las puntas indican el horario de actividad para cada

especie. Los circulos en los nodos internos indican la reconstruccion de las 1000
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simulaciones del mapeo estocastico de caracteres. Las familias estan etiquetadas con

diferentes colores.

Cuadro 2. ANOVA filogenético del horario de actividad entre la temperatura corporal y
doce variables macro y micro ambientales utilizadas.

Horario de actividad/ Variable n F P
Temperatura Corporal (Tb) 519 2.807 0.652
Temperatura Media Anual (MAT) 628 1.749 0.769
Latitud (LAT) 636 1.581 0.815
Precipitacion Anual (B/012) 626 10.996 0.263

Precipitacion del Trimestre mas Seco (B/O17) 626 2.981 0.672

Temperatura Diurna del Aire (TaD) 467 2.755 0.651
Temperatura Nocturna del Aire (TaN) 467 5.319 0.425
Temperatura Diurna del Sustrato (7sD) 467 3.276  0.57

Temperatura Nocturna del Sustrato (TsN) 467 6.402 0.388
Temperatura Minima del Aire (TaMin) 465 14.128 0.155
Temperatura Minima del Sustrato (TsMin) 465 15.134 0.132
Temperatura Maxima del Aire (TaMax) 465 13.971 0.137

Temperatura Maxima del Sustrato (TsMax) 465 13.659 0.151

29



F=2.08 p=0.65 —
@
30
~
=]
=
Nt
g
[=]
[=1
S
O 207
e
=
whed
E
Q
(=1
g
I- 10 N

B) 30

-
<L
s
N
8 20
o
<
8
=]
s
K <
2 101 '.
g 0
2
g
= F=1.74 p=0.76
0- | . ®
Catemerales Diurnos Nocturnos

Fig. 5. Temperatura corporal (A) y temperatura media anual (B), de las especies de
Gekkota con diferente horario de actividad.
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7.2.4. Relacion entre temperatura corporal y ambiental
La temperatura corporal de las especies del infraorden Gekkota se encuentra

correlacionada con la temperatura ambiental, independientemente del horario de actividad
(y=0.326x+0.046, p<0.001; Fig. 6).

36+
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Fig. 6. Relacion entre la temperatura media anual y la temperatura corporal. En color gris,
se presenta la banda de confianza. Los puntos de colores representan a los diferentes

horarios de actividad (azules = nocturno, naranja = diurno, rosa = catemeral).

8. Discusion

Estudiar el posible efecto del incremento de las temperaturas ambientales en los
horarios de actividad y la temperatura corporal en ectotermos brindard un panorama mas
claro sobre las posibles adaptaciones y respuestas fisioldgicas que poseen los organismos
ante el cambio climético, para implementar estrategias de conservacion enfocadas a mitigar
este problema (Bozinovic y Vazquez, 1999; Huey et al., 2010; Levy et al., 2018; Schweiger
y Frey, 2021).

Los cambios en los horarios de actividad de los ectotermos pueden presentarse en
respuesta a las condiciones climaticas que sean mas favorables para los organismos dentro

de un nuevo habitat y en consecuencia de las distintas presiones de seleccidn tanto bitticas
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como abidticas (Kronfeld-Schor y Dayan, 2003). Los patrones de actividad se fijan en los
extremos de un continuo; la actividad diurna y la nocturna, que definen dos estrategias en
las cuales se dividen las 24 horas del dia (McGill et al., 2006). Ademas, existe la estrategia
catemeral, y las especies que la presentan, se caracterizan por estar activas durante el dia
y/o la noche, presentando un comportamiento variable, que les confiere una ventaja con
respecto a los organismos estrictamente diurnos o nocturnos, evitando posibles
depredadores, consiguiendo un mayor nimero de recursos o explotando de mejor manera
las condiciones ambientales (Hill, 2006; Hut et al., 2012). En el infraorden Gekkota
predomina la actividad nocturna, seguida de la diurna y por ultimo la catemeral (Fig. 2). El
mapeo estocastico realizado en el presente estudio demostré que el ancestro de todos los
gecos probablemente era nocturno, coincidiendo con el estudio de Gamble et al. (2015),
donde se demostrd por primera vez que la actividad nocturna en gecos era el estado

ancestral.

De acuerdo con los andlisis realizados, se presentaron dos grandes transiciones
hacia la actividad diurna. La primera ocurrié hace 110 — 105 millones de afios Ma, con el
ancestro de la familia Sphaerodactylidae. La segunda se presentd hace 105 — 100 Ma con
el ancestro de los géneros Phelsuma, Lygodactylus y algunos miembros de Cnemaspis.
Ademas, se presentaron otras tres transiciones menores en la filogenia. Una de ellas en el
ancestro del género Rhoptropus de la familia Gekkonidae, y las dos restantes en los
géneros Naultinus y Eurydactylodes de la familia Diplodactylidae. Por altimo, ocurrieron dos
transiciones hacia la actividad catemeral. Una hace 65 — 60 Ma en el ancestro del género
Ptyodactylus y la otra hace 45 — 40 Ma en el ancestro de la familia Pygopodidae. Las demas

transiciones se encuentran de manera mas dispersa a lo largo de la filogenia (Fig. 4A).

Los linajes catemerales, diurnos, y especialmente los nocturnos de Gekkota
comenzaron a diversificarse masivamente después de la extincion del Cretacico —
Paleégeno (K — Pg) hace 66 Ma (Anexo 1), de manera similar a lo que ocurrié en escincidos
diurnos durante el mismo periodo (Slavenko et al., 2022). Esta diversificacion coincide con
los cambios geoldgicos y climaticos a mayor escala que se presentaron en la Tierra,
provocando desajustes en muchos aspectos para la vida en general. Durante el Cretacico
tardio o superior (100-66 Ma), el clima era mas caliente y los trépicos se restringian a las
regiones ecuatoriales, las latitudes del norte experimentaron cambios en las condiciones
climaticas mas marcadas. Los clados diurnos de Gekkota surgieron hace 110 — 100 Ma

aproximadamente, coincidiendo con el inicio del Cretacico superior en el Mesozoico,
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cuando el ancestro de Sphaerodactylidae se hizo volvié diurno. La tierra experimentaba el
Maximo Térmico del Cretacico, debido a los altos niveles de CO, atmosférico, la
temperatura media anual en este periodo oscilaba entre 26.6°C — 32.2°C (Lauretano et al.,
2021). Al mismo tiempo, ocurrié la radiacion de las primeras angiospermas (Ramirez-
Barahona et al., 2020), provocando a su vez, una diversificacion de varios linajes de
insectos, entre los que se encuentran, mariposas, hormigas, afidos, avispas, abejas y
saltamontes (Condamine et al., 2016). La diversificacion de dichos linajes sugiere que la
disponibilidad de recursos provoc6é un cambio en los horarios de actividad en diversos

clados de gecos nocturnos a diurnos.

Las temperaturas calidas predominaron durante el Maximo Térmico del Paleoceno-
Eoceno (PEMT) hace 55 Ma, cuando el efecto invernadero de la época provoc6 un aumento
de 5°C a 9°C (Kennett y Stott, 1991; Thomas y Shackleton, 1996; Shellito et al., 2003; Wing
et al., 2005; Slujis et al., 2006). Probablemente uno de los ancestros dentro de Gekkota
(Rhodanogekko) experimentd temperaturas ambientales de 17°C — 27°C (Daza et al.,
2014). La Tierra no solo ha experimentado calentamientos globales anteriormente, también
ha pasado por periodos de glaciaciones. Por ejemplo, durante la transicion del Eoceno —
Oligoceno (36 — 32 Ma) y la transicion del Mioceno — Plioceno (15 — 5 Ma) (Vincent et al.,
1985; Wright y Miller, 1993; Flower y Kennett, 1995; Goldner et al., 2014). Es importante
mencionar esto, pues a pesar de los mdultiples eventos climéticos globales que ha
experimentado el planeta, los linajes nocturnos, diurnos y catemerales del infraorden
Gekkota han seguido diversificandose, sugiriendo que los eventos climaticos globales no
han afectado negativamente el incremento de linajes de gecos. Ademas, los analisis de
varianza obtenidos entre horarios de actividad y las doce variables macro y micro
ambientales utilizadas muestran que el horario de actividad de los gecos no esta
relacionado con la temperatura ambiental (Fig. 5B; Cuadro 2), por lo que la evolucién de
los horarios de actividad puede estar determinado por otros factores. Por ejemplo, la
ausencia de depredadores y/o competidores ecoldgicos, ya que a falta de depredadores,
las especies pueden proliferar a falta, ademas, pueden aprovechar y utilizar los recursos
que sus competidores potenciales no utilizan (Bauer y Saldler, 2000; Vit et al., 2003; Nielsen
et al., 2011; Bauer, 2013; Garcia-Porta y Ord, 2013; Nguyen et al., 2020). La competencia
intraespecifica provoca que una de las dos (0 mas) especies que la presentan cambie de
horario de actividad para evitar dicha competencia (Duellman y Pianka, 1990; Vitt, 1995;
Goodyear et al., 2011). Otros factores que han promovido los cambios en el horario de
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actividad, son las alteraciones en los ciclos de luz por causas antropogénicas, como la luz
eléctrica y antropizaciébn de los ambientes naturales (Baxter-Gilbert et al., 2021); la
especializacion ecologica y de sustrato por la adquisicion y/o pérdida posterior de
almohadillas adherentes, habilitando la exploracién de hébitats o sustratos nuevos (Grismer
et al., 2020; Tejero-Cicuéndez et al., 2021); y las mdltiples innovaciones clave que poseen
las especies del infraorden Gekkota, por ejemplo, las estructuras especializadas a nivel de
retina y pupila que les permiten aprovechar las diferentes condiciones de luminosidad del
ambiente (permitiendo a su vez el cambio de actividad), por ultimo, la forma cilindrica en
algunas especies que adoptan un estilo de vida subterrdneo y/o terrestre (Bowmaker y
Knowles, 1977; Vitt et al., 2003; Vitt y Pianka, 2005; Roth et al., 2009; Slavenko et al., 2022)
(Cuadro 1).

Asimismo, se refuta la hip6tesis de que la temperatura ambiental es un buen
predictor del horario de actividad en gecos y que las especies nocturnas viven en sitios mas
calidos que las especies diurnas. Los efectos de la temperatura ambiental en las historias
de vida de las especies, sugieren que el calentamiento global puede tener una fuerte
influencia en la ecologia y la evolucién de los escamados (Meiri et al., 2013). Si el horario
de actividad se encontrara asociado con la temperatura ambiental, los ajustes conductuales
sobre el horario de actividad podrian ser un mecanismo de respuesta de los ectotermos
ante el calentamiento global (Kearney et al., 2013; Arenas-Moreno et al., 2018; 2021), sin
embargo, los resultados obtenidos no apoyan esta hipétesis, por lo que en gecos, este
mecanismo no seria viable. Probablemente, la mayoria de las especies diurnas no podrian
modificar de manera facultativa su horario de actividad para volverse completamente
nocturnas o catemerales y mantener su temperatura corporal sin sufrir algun efecto

deletéreo (Kearney et al., 2009; Kearney, 2013; Arenas-Moreno et al., 2018).

Moreira et al. (2021) documentaron que los vertebrados diurnos poseen
temperaturas corporales mas altas que los nocturnos, asimismo, las especies diurnas de
grupos como tortugas, aves, anfibios, mamiferos y vertebrados en general poseen
temperaturas corporales significativamente mas altas que sus contrapartes nocturnas. Lo
anterior no ocurre con Gekkota, pues a diferencia de los taxones antes mencionados, las
temperaturas corporales de las especies diurnas de gecos no difieren significativamente de
las que presentan las especies nocturnas o las catemerales (Fig. 5A). Una posible
explicaciéon en la semejanza de temperaturas corporales de escamados diurnos y gecos

nocturnos puede relacionarse con los periodos de actividad e inactividad en estos ultimos.
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Es decir, posiblemente la temperatura corporal en los gecos nocturnos evoluciond en
respuesta a las temperaturas corporales experimentadas durante la inactividad diurna, y no

durante la actividad nocturna

La similitud entre las temperaturas corporales de escamados diurnos y gecos
nocturnos sugiere que la temperatura corporal y otras variables ecofisiol6gicas en los clados
nocturnos de Gekkota, posiblemente evolucion6 en respuesta a las temperaturas
corporales que los gecos nocturnos experimentaron durante los periodos de inactividad
diurna, y no de las temperaturas que enfrentaron durante su actividad nocturna cuando
realizaban actividades de forrajeo o reproduccién (Huey y Bennet, 1987; Huey et al., 1989;
Autumn et al., 1994, 1997, 1999; Meiri, 2019).

Se ha sugerido que los gecos pueden tener dos temperaturas corporales optimas,
una temperatura corporal baja para forrajear durante las noches y una temperatura corporal
alta para la digestion durante el dia (Bustard, 1967). Esto se ha observado en diversas
especies del género Homonota (Vieira et al., 2020) y se sugiere que también puede suceder
en otras especies de gecos nocturnos. Usualmente los escamados nocturnos se consideran
ectotermos tigmotermos, y presentan una actividad diurna que se relaciona con procesos
fisiologicos que les permiten mantenerse dentro de un sitio térmico favorable, y una
actividad nocturna que se relaciona con la captura de presas, defensa de territorio y

reproduccion (Autumn et al., 1999; Vieira et al., 2020).

Una especie nocturna podria tener una desventaja ante las especies diurnas, ya que
las temperaturas bajas durante las noches hacen que el termorregular les sea mas
complicado (Lara-Reséndiz, 2020), no obstante, los gecos pueden elegir de manera
facultativa temperaturas corporales mas bajas respecto a otros escamados (Regal, 1967,
Besson y Cree, 2011; Meiri, 2019; Dayananda et al., 2020). La capacidad de tolerar
temperaturas extremas generalmente reduce los costos metabdlicos en las especies lo que
puede impactar en el desempefio locomotor o en la velocidad maxima de carrera (Weeks y
Espinoza, 2019). Sin embargo, algunas especies de gecos parecen ser la excepcion. Por
ejemplo, las hembras de Amalosia lesuerii se encuentran activas durante la noche, cuando
la temperatura del sustrato y aire es menor, permitiéndoles una velocidad de carrera
superior ante las mismas condiciones durante el dia, obteniendo una ventaja en la caza,
evasion de depredadores o explotacion de recursos en sus microhabitats frente a sus

competidores (Dayananda et al., 2020). Otro ejemplo es el de Woodworthia maculata que
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de manera voluntaria se mantiene activa a temperaturas corporales bajas durante las
noches, aunque tenga acceso a temperaturas mas altas, confiriéndole quizas la oportunidad
de conservar energia (Regal, 1967; Besson y Cree, 2011). Por ultimo, el geco nocturno
Teratoscincus przewalskii utiliza un tercio de la energia metabdlica requerida por especies

diurnas para recorrer la misma distancia de carrera (Autumn et al., 1994).

Los gecos se encuentran en casi todas las regiones tropicales y templadas del
planeta (Meiri, 2019; Gumbs et al., 2020; O’shea, 2021; Uetz et al., 2023), habitando en
sitios con intervalos de temperaturas ambientales muy amplios. Por ejemplo, de acuerdo
con los datos recopilados, una poblacién de la especie nocturna cosmopolita Hemidactylus
turcicus habita en la region de Chagyab, China, donde la temperatura media anual mas baja
registrada fue de 0.78°C. En el otro extremo, la temperatura media anual mas alta registrada
fue de 28.8°C en la region central de Oman donde habita una poblacion de la especie
nocturna Stenodactylus leptocosymbotes. En el caso de las especies catemerales la
temperatura media anual mas baja fue de 8.7°C en Fiordland, Nueva Zelanda donde se
encuentra la especie endémica Mokopirirakau cryptozoicus, y la mas alta fue de 28.27°C
en la Provincia de la Meca, Arabia Saudita donde vive una poblacion de la cosmopolita
Hemidactylus mabouia. Por dltimo, el intervalo de temperatura media anual mas baja y alta
para las especies diurnas va de los 5 a los 28.87°C, que corresponden a Waitaki, Nueva
Zelanda y al distrito de Zamakh wa Manwakh, Yemen donde habitan Naultinus gemmeus y

Pristurus rupestris, ambas especies endémicas de estas regiones.

Algunas especies de los géneros Hoplodactylus, Dactylonemis, Mokoporirakau,
Naultinus, Toropuku, Tukutuku y Woodworthia poseen una marcada tolerancia y preferencia
al frio llegando a estar activos a temperaturas corporales de 6.7°C como es el caso de
Mokopirirakau cryptozoicus y Naultinus rudis que habitan en Nueva Zelanda con
temperaturas ambientales de 8.7°C y experimentando temperaturas del aire y sustrato
diurnas de 12.64°C y 17.61°C respectivamente y nocturnas de 2.71°C y 2.30°C. Ademas,
se ha sugerido que los gecos prefieren temperaturas corporales frias, por ejemplo, Meiri
(2019) report6 que la temperatura corporal preferida dentro de un gradiente térmico para
51 especies de gecos fue de 28.4+4.0°C, siendo una temperatura preferida mas baja que
la temperatura promedio de 32.8+£3.7°C, obtenida a partir de 431 especies de lacertilios
nocturnos. Lo anterior sugiere que estas especies de gecos no poseen temperaturas
corporales ideales para estar activas durante mucho tiempo, en su lugar, maximizan su

eficiencia térmica para llevar a cabo sus actividades en menor tiempo, pero con limites
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térmicos muy poco comunes en otros escamados, como ocurre en Homonota darwini (Huey
y Kingsolver, 1989; Renner, 1998; Vieira et al., 2020).

Los ectotermos nocturnos dependen en su mayoria de refugios diurnos para
resguardarse de depredadores y para termorregular adecuadamente (Kearney y Predavec,
2000; Webb y Shine, 2000), de hecho, muchos escamados nocturnos regulan su
temperatura durante el dia (Bustard, 1967; Autumn, 1999; Kearney, 2002). Los gecos
nocturnos que habitan en zonas templadas como algunas especies de los géneros
Alsophylax, Assacus, Hemidactylus, Phyllodactylus, Mediodactylus, Garthia y Homonota
son principalmente saxicolas, y eligen rocas para termorregular, reducir el riesgo de ser
depredado y reducir la pérdida de agua por evaporacion (Dial, 1978), de manera similar a

lo que ocurre en algunas serpientes (Huey et al., 1989; Webb y Shine, 1998).

Generalmente la variacion térmica que experimenta un organismo se ve influenciada
por su microambiente, por ejemplo, la presencia o0 ausencia de sitios para termorregular
(e.g. rocas, arbustos, arboles, pastos, cuevas) (Gunderson, 2023). Kearney (2013) calcul6
el tiempo de actividad potencial bajo diferentes escenarios de calentamiento global (sin
sombra, 50% y 90% de sombra) para una especie de lagartija diurna y una nocturna. En
dicho modelo se asume que la variacion microclimética dentro y entre diferentes habitats
es sustancial y que los organismos son capaces de explotar las variaciones térmicas para
mitigar el cambio climatico. A largo plazo, la remocién de arbustos, arboles y pastos por la
deforestacion tendra un impacto significativamente mayor que la remocién de rocas sobre
la termorregulaciéon de muchos organismos (Gunderson, 2023; Stark et al., 2023). Bajo este
contexto, la deforestacion, el cambio de uso de suelo, los incendios forestales y la
eliminacion de sombra son algunos de los principales peligros que enfrentan las especies

de escamados a nivel mundial (Chen et al., 2023; Stark et al., 2023).

Algunos estudios han mostrado que existe solapamiento entre los sitios con una
mayor diversidad filogenética de gecos y las regiones de mayor impacto por las actividades
humanas (Gumbs et al., 2020), y en estos mismos sitios se concentran las especies del
infraorden Gekkota que corren algun riesgo de extincion. Algunos sitios son impactados por
la ganaderia, la mineria, la deforestacion, el cambio de uso de suelo y en menor medida la
introduccion de especies invasoras (IUCN, 2019; Gumbs et al.,, 2020). Las actividades
anteriormente mencionadas, derivan en un aumento de temperaturas ambientales, y debido

a que existe una correlacion entre la temperatura ambiental y temperatura corporal de las
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especies de gecos (Fig. 6), aumenta el riesgo de morir por sobrecalentamiento de los
individuos, al no poder cambiar de horario de actividad a mediano o largo plazo para mitigar
los efectos del calentamiento global. Esto deja en evidencia que se deben idear estrategias
de conservacion que se enfoquen en resolver los problemas a nivel micro ambiental de las
poblaciones, y no solamente enforcarse en las estrategias macro ambientales que

actualmente se encuentran implementadas.

9. Conclusiones

e No existe efecto de la temperatura ambiental en el horario de actividad de las
especies del infraorden Gekkota.
e El horario de actividad no influye en la temperatura corporal de las especies del

infraorden Gekkota.

10. Glosario

Horario de actividad: Horas del dia en donde los individuos presentan actividad: es decir,

se encuentran forrajeando activamente.

Innovaciones clave: Una caracteristica de un organismo en una poblacién que le permita

acceder a un sitio ecolégico previamente inaccesible.
Nodos: Representa los ancestros de los taxones representados en la filogenia.

Organismo catemeral: Aguel organismo que esta activo en cualquier momento del dia o
de la noche, sin tener un patrén de actividad fijo y dependiendo de las circunstancias de su
héabitat.

Organismo diurno: Aquel organismo que se mantiene activo durante el dia.
Organismo nocturno: Aguel organismo que se mantiene activo durante la noche.
Puntas: En ellas se encuentran los taxones de las relaciones estimadas en la filogenia.
Raiz: El ancestro comun mas reciente de todas las puntas (taxones) de la filogenia.

Ramas: Una linea continua que conecta dos nodos o un nodo a una punta de la filogenia.
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Temperatura corporal de campo (T,): Temperatura corporal de los individuos activos en

campo.

Temperatura operativa (To): Temperaturas corporales que tendrian los individuos en

ausencia de termorregulacion conductual y fisioldgica.
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Anexo 1. Linajes de Gekkota relacionados con horarios de actividad en el tiempo. Los
cuadros azules representan los periodos de enfriamiento del planeta y el cuadro rojo un
periodo de calentamiento.
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