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§ RESUMEN

Los anfibios y reptiles son vertebrados con una ri-
queza de especies relativamente alta en ambientes
extremos. Esto se debe a que a través de su historia
evolutiva han desarrollado diversas adaptaciones
comportamentales, fisiologicas y morfoldgicas que
les han permitido colonizar desde ambientes con
temperaturas congelantes (bosques estacionales,
estepas, paramos, etc.), hasta ambientes desérticos.
En Colombia los anfibios y reptiles estan presentes
en varios ambientes extremos, siendo uno de los
mas importantes el bosque seco tropical (bs-T):
este ecosistema es considerado como “extremo”
debido a que presenta altas temperaturas (pudiendo
llegar a temperaturas mayores a 45°C) y una mar-
cada estacionalidad en la precipitacion, factores que
promueven condiciones de estrés térmico e hidrico
en los organismos. Los anfibios y reptiles son es-
pecialmente susceptibles a estas condiciones al ser
organismos ectotermos y, en el caso de los primeros,
con piel permeable. Este capitulo pretende recopilar
aspectos comportamentales, fisiologicos y morfo-
l6gicos de la herpetofauna presente en habitats con
altas temperaturas. De esta forma, se busca ofrecer
una guia para la investigacion de potenciales estra-
tegias ecofisiologicas presentes en la herpetofauna
del bs-T en el norte de Colombia.

Palabras clave: Adaptacion, Bosques secos tropi-
cales, Estrés, Humedad, Mecanismos, Temperatura.

ECOFISIOLOGIA | 167



INTRODUCCION

La ecofisiologia es una ciencia integrativa que com-
bina el estudio de la interaccion entre el organis-
mo con su entorno bioldgico y fisico, y el rango de
respuestas fisioldgicas que pueden surgir de dichas
interacciones (Randall et al. 1998: Willmer et al.
2005). En las dltimas décadas, gracias al desarro-
llo de herramientas moleculares y diversos enfoques
teoricos, se ha incorporado el componente compara-
tivo y filogenético con el objetivo de generar hipote-
sis ecofisiolégicas en un contexto evolutivo (Garland
& Carter 1994). En particular, este enfoque permite
estudiar la evolucion y distribucion de especies en
ambientes contrastantes, a través de aquellas adap-
taciones relevantes para un grupo especialmente
sensible a los cambios abidticos de su entorno como
son los anfibios y reptiles (Feder & Burggren 1992).

Los anfibios y reptiles son organismos heterotermos,
es decir, son capaces de regular su temperatura cor-
poral a través de fuentes ambientales de calor (Pou-
gh & Gans 1982; Pough et al. 1998). Los anfibios
son especialmente susceptibles a la pérdida de agua
por evotranspiracion debido a la alta permeabilidad
de su piel (Duellman & Trueb 1986), lo cual, tiende
a limitar su distribucion y actividad a microhabitats
hiimedos y principalmente al anochecer (Pough et
al. 1983). Por el contrario, los reptiles, al poseer una
epidermis cubierta por escamas y mecanismos de
termorregulacion comportamental, no presentan las
mismas restricciones que los anfibios, y presentan
diferentes mecanismos fisioldgicos que ayudan a li-
mitar la pérdida del agua y al balance entre la ganan-
ciay la pérdida de calor (Pough & Gans 1982; Pough
et al. 1998). Como consecuencia de esta alta sensi-
bilidad ambiental, tanto anfibios como reptiles son
considerados grupos bioindicadores (Sparling et al.

£
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Rbinella horribilis

2010), es decir, la estabilidad de sus poblaciones en
el tiempo, y las caracteristicas del desarrollo y com-
portamiento de los individuos, permiten detectar y
entender cambios en el ambiente (Zug et al. 2001).
En particular, aquellas especies que habitan bosques
secos tropicales (bs-T) enfrentan una gran variabi-
lidad en la temperatura y la disponibilidad de agua,
sumado a nuevas alteraciones abitticas derivadas de
la transformacion del paisaje y el cambio climatico
(Miles et al. 2006). Es por esto, que la ecofisiologia
de las especies que habitan bs-T se debe conside-
rar como una linea de investigacion prioritaria para
entender sus relaciones ecoldgicas y evolutivas, su
integracion en el funcionamiento del ecosistema vy
asegurar la integridad de sus poblaciones.

Las adaptaciones presentes en los diferentes esta-
dios de vida (i.e. embriones, larvas y adultos), per-
miten entender como diversos linajes de anfibios y
reptiles han logrado colonizar y sobrevivir en am-
bientes que parecen “inhospitos” para la mayoria
de estos vertebrados (Gémez-Mestre et al. 2004;
Gomez-Mestre & Buchholz 2006; Shine & Brown
2008; Méndez-Narvaez et al. 2015). A la fecha, solo

conocemos de dos estudios publicados sobre ecofi-
siologia comparativa que incluye especies de anfibios
de bs-T, en los departamentos del Cesar y Magdale-
na, Colombia (Alfaro-Hatum 2013; Cruz-Piedrahita
et al. 2018); por lo tanto, la mayoria de los ejemplos
citados en este capitulo son desarrollados en otras
regiones, aunque se basan en especies que experi-
mentan presiones ambientales similares a la fauna
presente en el bs-T del norte de Colombia.

Ademas, en este capitulo resumimos algunos de
los conceptos basicos en ecofisiologia importantes
para el estudio de los anfibios y reptiles en bs-T,
principalmente su capacidad de termorregulacion
y mantenimiento del balance hidrico en el cuerpo.
Asimismo, se hace una distincion entre diferentes
etapas de vida (i.e. estadios tempranos de desarrollo
y adultos), que en el caso particular de los anfibios,
estan influenciadas en gran medida por las condi-
ciones ambientales durante su desarrollo. De esta
forma, este capitulo puede servir como una base
tedrica, comparativa y metodoldgica para futuras in-
vestigaciones ecofisiologicas en la fauna de anfibios
y reptiles en el bs-T del norte de Colombia.
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ANFIBIOS Y REPTILES DEL BOSQUE SECO
TROPICAL DENTRO DEL CONTEXTO

ECOFISIOLOGICO

El bs-T es uno de los ecosistemas mas diversos y a
su vez uno de los mas amenazados dentro del conti-
nente americano (Miles et al. 2006; Portillo-Quin-
tero & Sanchez-Azofeifa 2010). El bs-T de tierras
bajas se caracteriza por presentar un tipo de vege-
tacion decidua que experimenta una estacionalidad
marcada de lluvias con cinco o seis meses de sequia
y altas temperaturas (Pennington et al. 2006); ade-

mas, presenta niveles de evapotranspiracion que su-
peran los de precipitacién (Dirzo et al. 2011). En la
region Caribe de Colombia existe una franja costera
con una variacion altitudinal que va desde el nivel
del mar hasta los 650 metros de altitud (Rodriguez
et al. 2012), lo cual permiten una moderada diversi-
dad climatica y bioldgica en el bs-T ahi presente (ver
Capitulo ).
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Dentro de la fauna presente en el bs-T, los anfibios y reptiles presentan caracteris-
ticas fisioldgicas que los convierten en buenos indicadores de salud ambiental (Zug
et al. 2001). La condicién ectotérmica de anfibios y reptiles, donde el control de la
temperatura corporal depende de la transferencia de energia obtenida de fuentes
externas a través de la conduccion, la conveccion, la radiacion y la evaporacion,
contribuyen significativamente al intercambio neto de energia entre un organismo
y su entorno, siempre y cuando los dos difieran en su temperatura (Fig. 1). Asi-
mismo, la alta permeabilidad en la piel de los anfibios, que los hace especialmente
sensibles a la pérdida de agua por evapotranspiracion, permite identificar relacio-
nes funcionales con cambios en la estructura vegetal y en la temperatura, humedad
y regimenes de precipitacion (Duellman & Trueb 1986; Starnes et al. 2000). De-
bido a que en bs-T la disponibilidad espacial y temporal de agua, y la temperatura
elevada, se encuentran entre las principales limitaciones abidticas, se esperaria que
las especies ahi presentes exhiban mecanismos morfoldgicos, comportamentales
y fisioldgicos que, por ejemplo, contribuyan a disminuir la pérdida de agua o in-
crementar su absorcion, e incrementen la tolerancia a la desecacion y la tolerancia
térmica (Fig. 2; Feder & Burggren 1992: Huey 1982).

Radiacion solar dispersa Radiacion de la atmosfera

Pérdida de calor por evaporacion

Intercambio de energia par conveccion
—

Radiacion de la vegetacion

/
Perdida de energia por radiacién

Intercambio de energia por conduccion

Figura 1. Flujo de energia entre organismos y medio ambiente. En el grafico se observan las diversas rutas
de intercambio de energia entre un organismo y su entorno, las cuales, incluyen radiacion, conduccion,
conveccion y evaporacion. Un organismo puede absorber varios tipos de radiacion, que incluyen la radiacion
directa del sol, la radiacion dispersada por la atmésfera y la radiacion reflejada por las superficies (modifica-
do de Angilletta Jr 2009).
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Figura 2. Simplificacion de las relaciones en la regulacion de la temperatura y el contenido de agua corporal,
para un anfibio y para un reptil terrestre, bajo condiciones de estrés por baja disponibilidad de agua y altas
temperaturas. AL: agua liquida, AA: agua de alimentos, AM: agua metabdlica, CO: condensacion, CV: con-
veccion, CD: conduccion, E: evaporacion, H: heces, O: orina, R: radiacion solar, RT: radiacion térmica de la
atmésfera y del ambiente (modificado de Brattstrom 1979; Kobelt & Linsenmair 1995: Pough et al. 2004).

Las caracteristicas particulares en la piel, como la presencia y distribucién de glan-
dulas dérmicas y lipidicas, su grosor y la permeabilidad osmotica en regiones es-
pecificas del cuerpo, son algunas de las adaptaciones relacionadas con el control
de la pérdida de agua por evaporacion en anfibios y reptiles de bs-T (Pough et al.
1998). También se podrian esperar comportamientos como posturas corporales
especificas, preferencia por refugios hiimedos en la hojarasca, rocas y troncos (Fig.
3), horarios de actividad restringidos, largas temporadas bajo tierra y en algunas
especies fosoriales, la formacion de “capullos” (Wells 2007). Estos tltimos pue-
den estar constituidos por cerca de 40 a 60 capas de células de estrato cornificado,
con lipidos y proteinas secretados y prensados que confieren una considerable re-
sistencia al paso del agua (Ruibal & Hillman 1981; McClanahan et al. 1983; Withers
1998). Por dltimo, estan los distintos mecanismos de excrecion que permiten el
uso eficiente del agua corporal destinada para la eliminacion de desechos nitro-
genados (Dantzler 1995) y pueden mostrar transiciones ontogenéticas como en el
caso de los anfibios (Brown et al. 1959).
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Figura 3. Rana Leptodactylus insularum exhibiendo seleccion de microhabitats térmicamente menos vari-
ables que estan presentes en la vegetacion y en componentes del subsuelo tales como troncos y rocas.

TERMORREGULACION

Biologia termal en anfibios de zonas calientes

La importancia de la temperatura ha sido estudiada en diversos contextos y parece
afectar varias caracteristicas bioldgicas en diferentes niveles de organizacion. La
temperatura corporal, por ejemplo, afectada por el gradiente de la temperatura
ambiental, puede influir a nivel celular en la estructura y funcion de las membranas
plasmaticas (Kates et al. 1993), en la reduccién de las tasas de permeabilidad y
transporte de enzimas, y limitando la propagacion de metabolitos y gases respira-
torios para las mitocondrias (Sidell 1988). A nivel individual y poblacional, la tem-
peratura afecta las tasas de crecimiento, desarrollo (Berven 1982), sobrevivencia,
reproduccion (Huey & Stevenson 1979) y otros procesos tales como digestion y
tasa de consumo de oxigeno (Sanabria et al. 2003). Estos aspectos dependien-
tes de la temperatura corporal pueden ser medidos a través de curvas de “per-
formance” o desempefio (Fig. 4), donde se registra la temperatura éptima (i.e.
temperatura corporal que maximiza el desempefio de los organismos en la variable
medida), la franja de temperaturas que permite el desarrollo de alguna actividad en
un determinado nivel o porcentaje especifico, y el rango de temperaturas donde el
minimo desempefio es posible (Huey & Stevenson 1979).
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Desempeiio

Rango del 'desempeﬁo

Temperaturas criticas

Temperatura “éptima” 7

termal

Temperatura Corporal °C

Figura 4. Curva de desempefio. En el grafico se observa la temperatura 6ptima, el rango del desempefio
termal y las temperaturas minima y méaxima criticas (modificado de Huey & Stevenson 1979).

Algunos anuros reducen el impacto de la variacion
térmica en el ambiente, manteniendo un equilibrio
entre la dinamica de la temperatura corporal y la
dindmica hidrica del ambiente a través de la ex-
ploracion del paisaje termal de sus microhabitats
(Fig. 5; Tracy 1976: Brattstrom 1979). Lo anterior,
lo realizan mediante mecanismos ligados a la ter-
morregulacion comportamental, que pueden estar
vinculados a preferencias térmicas, dependiendo
del estado nutricional o reproductivo de los indivi-

duos (Angilletta et al. 2002). Dichos mecanismos
comportamentales implican cambios en el patron
temporal de actividad (Navas 1995), horarios de
exposicion al sol (Valdivieso & Tamsitt 1974; Huey
1982), capacidad de alternar entre heliotermia y
tigmotermia (Brattstrom 1979: Sinsch 1989: Navas
2006) y seleccion de microhabitats térmicamente
menos variables que estan presentes en la vege-

tacion y en componentes del subsuelo como rocas
(Navas 1995).

Figura 5. Registro de la variacion presente en el paisaje termal obtenida a través de imagenes térmicas o
termogramas.
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Paralelo a los retos impuestos por las altas temperaturas en el bs-T, los anfibios de-
ben mantener el balance hidrico, particularmente en ambientes terrestres, dada su
alta permeabilidad tegumentaria que conlleva al aumento en la tasa de pérdida de
agua por evapotranspiracion (Wygoda 1984), siendo esta una las principales causas
de pérdida de energia (Tracy 1976). Las estrategias fisioldgicas contra la pérdida de
agua por evaporacion estan relacionadas a mecanismos de impermeabilizacion de la
piel, la capacidad de reducir la tasa de filtracion glomerular, la capacidad de la vejiga
para el almacenamiento de agua, la tolerancia a la deshidratacion (Shoemaker et al.
1992), el incremento en las tasas de reabsorcién de agua (Titon & Gomes 2015), la
disminucion en las tasas metabélicas (Withers et al. 1982), la excrecién de desechos
nitrogenados mediante el uso eficiente del agua corporal (Shoemaker & McClanahan
1975), y la reflectancia de la piel, que se manifiesta en un cambio de color (Tatter-
sall et al. 2006). Entre las adaptaciones que proporcionan alguna resistencia de la
piel estan las secreciones de lipidos epiteliales cutaneos por glandulas especializa-
das (Fig. 6), serosas o granulares, que pueden ser el factor principal que controla el
movimiento del agua transepitelial (Lillywhite et al. 1997), este es el caso de varias
especies del género Phyllomedusa, las cuales presentan muy baja pérdida de agua
por evapotranspiracion (Shoemaker & McClanahan 1975). Adicionalmente, existen
mecanismos comportamentales para el balance hidrico, como lo son diversas postu-
ras corporales que minimizan la superficie de exposicion (Fig. 7) o la acumulacién de
osmolitos en el cuerpo, como la urea, que puede alterar el balance osmatico entre el
organismo y el ambiente con el fin de reducir la pérdida de agua (Yancey et al. 1982).

Figura 6. Secreciones de lipidos epiteliales cutaneos por glandulas especializadas en Trachycephalus typhonius,
adaptacion que proporciona alguna resistencia de la piel a la deshidratacion.
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Figura 7. Posturas asociadas a conservar y evitar la pérdida de agua en la rana coqui Eleutherodactylus
coqui (adaptado de Pough et al. 1983).

Por otro lado, las salamandras pletodéntidas, que representan alrededor del 66%
de los anfibios del orden Caudata descritos en la actualidad (Frost 2018) y se ca-
racterizan por la ausencia de pulmones y por respirar principalmente a través de la
piel (Spotila 1972), se encuentran entre los tetrdpodos con menor tasa metabdlica
(Chong & Mueller 2012). Ellas tienen requerimientos especificos de habitat, prin-
cipalmente de humedad, ya que para la respiracion requieren de una piel cons-
tantemente himeda (Huey 1991; Lunghi et al. 2016). No es raro entonces, que la
mayoria de especies en Plethodontidae estén asociadas a entornos subterraneos,
en los que la humedad es muy alta y las fuentes de calor muy limitadas (Camp et
al. 2014), y que se encuentren ausentes en el bs-T del norte de Colombia (ver
Capitulo I1).

Seleccion de microambientes dentro de la regulacion termal en anfibios

La seleccion de microambientes adecuados para los anfibios dependera de los me-
canismos comportamentales asociados, especialmente, con la deteccion de agua. La
mayoria de los anfibios son nocturnos y durante el dia estan en refugios para evitar
temperaturas y tasas de deshidratacion extremas (Zug & Zug 1979; Cohen & Alford
1996). Dentro de los anfibios anuros, las especies con habitos arbdreos, en general,
presentan una mayor resistencia a la pérdida de agua por evaporacion, comparada
con especies terrestres y acuaticas (Wygoda 1984). Estas tasas de pérdida de agua
son dependientes de |a temperatura, de modo que las condiciones térmicas e hidricas
estan intrinsecamente relacionadas (Tracy 1976; Preest & Pough 1989).

Relacion de tamaiio y peso dentro de la regulacién termal en anfibios

Un incremento en el tamafio o masa corporal en los individuos también ha sido
propuesto como una adaptacion a ambientes con poca disponibilidad de agua y
altas temperaturas, como lo es el bs-T en el norte de Colombia. En especies que no
poseen mecanismos fisiolégicos para la regulacion de la pérdida de agua (e.g. anu-
ros del género Acris, Hyla, Lithobates, Pseudacris; Schmid 1965; Nevo 1973), un
mayor tamafio corporal puede representar una menor pérdida de agua por evapo-
transpiracion debido a una menor relacién superficie-volumen (Olalla-Tarraga et
al. 2009). Un mayor tamafio corporal también confiere a especies del género Acris
y Spea un incremento en la resistencia a la pérdida de agua (Thorson 1955: ver méas
ejemplos en Titon & Gomes 2015). En general, la presencia de un tamafio corporal
mayor puede representar uno de los rasgos morfoldgicos que son favorecidos en
especies de anfibios que habitan regiones de baja disponibilidad e impredictibildad
de agua, o en aquellas especies con habitos arboreos que representan mayores
riesgos de deshidratacion (Tracy et al. 2010).

ECOFISIOLOGIA [177



Termorregulacion de reptiles, mecanismos com-
portamentales y fisiologicos

Los reptiles, especialmente los lagartos, son capa-
ces de mantener su temperatura corporal dentro
de un rango especifico de temperaturas preferi-
das (Hertz et al. 1993; Huey 1982; Pough & Gans
1982). Esto lo hacen a través de mecanismos fi-
siologicos como cambios en la frecuencia cardiaca
(Bartholomew 1982) y mecanismos comportamen-
tales como desplazamientos entre zonas soleadas
y sombreadas (Heath 1965: Hammel et al. 1967;
Spellerberg 1972); como en la especie Gambelia
wislizenii (Nicholas 1978). También se ha registra-
do achatamiento del cuerpo con relacién al sustra-
to (DeWitt 1971) y cambios de postura con respec-
to al sol, lo que aumenta o disminuye la superficie
corporal expuesta a radiacion directa (Pough et al.
1998; Kiefer et al. 2007). Estos mecanismos de
termorregulacion se han registrado en, por ejem-
plo, cinco especies de lagartos Aspidoscelis (A. ex-
sanquis, A. tesselatus A. inornatus, A. qularis, y A.
tigris; Schall 1977), en Tropidurus torquatus (Gan-
dolfi & Rocha 1998) y en la serpiente Lampropeltis
triangulum (Hernderson et al. 1980).

Todo lo anterior son comportamientos activos
de termorregulacion. Sin embargo, hay especies,
denominadas como termoconformadoras, cuyo
comportamiento no cambia como resultado de
las condiciones ambientales, por ejemplo, algu-
nos lagartos Anolis de Cuba (A. allogus, A. lu-
cius, A. homolechis, A. sagrei y A. allisoni; Ruibal
1961): en Plica umbra, Uranoscodon superciliosus,
Anolis punctatus y A. fuscoauratus en Belém de
Para, Brasil (Rand & Humphrey 1968); en Anolis
polylepis de Costa Rica (Hertz 1974); en Microlo-
phus peruvianus de Pert (Huey 1974); y en Anolis
marmoratus de Guadalupe, Antillas Menores (Huey
& Webster 1975). Existe una gran variabilidad de

comportamientos entre termorregulacion y ter-
moconformacién (Huey & Slatkin 1976; Hertz et
al. 1993). No obstante, actualmente predomina
la idea de que los lagartos tienen una amplia ca-
pacidad termorregulatoria, donde la evolucion de
la temperatura 6ptima es filogenéticamente fija y
que la termorregulacion es generalmente ventajosa
(Huey & Slatkin 1976).

La capacidad que tienen los reptiles para contro-
lar la velocidad de calentamiento y enfriamiento
permite una rapida absorcion de calor durante pe-
riodos de exposicion solar (Fig. 8), por lo tanto,
disminuye la cantidad de tiempo necesario para al-
canzar la temperatura corporal dptima (Bartholo-
mew & Tucker 1963; Seebacher & Franklin 2007).
Del mismo modo, durante el enfriamiento en zonas
sombreadas o en sitios de anidacion, la reduccion
en la tasa de pérdida de calor corporal reduce el
tiempo dedicado a asolearse durante el dia o cuan-
do el individuo emerge de su nido en las madru-
gadas (Bartholomew & Tucker 1963; Seebacher &
Franklin 2001). La diferencia entre calentamiento
y enfriamiento en reptiles se denomina "histéresis
térmica" y es provocada por alteraciones cardiovas-
culares, donde el flujo de sangre a la periferia de la
piel aumenta o disminuye la conductancia térmica
entre el cuerpo y el ambiente circundante (Bartho-
lomew & Tucker 1963; Morgareidge & White 1969).
Se ha demostrado incluso que algunos reptiles son
capaces de incrementar y mantener la temperatura
corporal constante respecto al ambiente gracias a
una alteracion en su metabolismo. En algunas ser-
pientes pitones esta capacidad ha sido denominada
termogénesis facultativa, donde la produccién de
calor se logra mediante contracciones musculares
ritmicas durante el periodo de incubacién de los
huevos (Vinegar et al. 1970; Brashears & DeNardo
2015).
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Radiacion de la atmdsfera

Radiacion solar

Intercambio de energia por conduccion

Perdida de energia por radiacion

Intercambio de energia por conveccion

——> Generacion de energia metabdlica

Figura 8. Vision general del intercambio térmico entre un reptil terrestre y su entorno (modificado de

Willmer et al. 2005).

Dentro del area de fisiologia de la digestion, se ha analizado cémo existe una ter-
morregulacion metabdlica en Boidos (e.g. Boa contrictor amarali) cuando se com-
para la temperatura corporal en los estados de ayuno y postprandial, cuando el
animal se alimentd hace poco tiempo y esta pasando por el proceso de digestion
(Toledo et al. 2003). Las serpientes cascabel también logran producir calor e in-
crementar cerca de un grado centigrado su temperatura corporal después de ingerir
una presa (Tattersall et al. 2004). Recientemente, se reporté que el lagarto tegu
(Salvator merianae) es capaz de producir calor al incrementar su tasa metabélica y
disminuir la conductancia térmica con el ambiente durante la época reproductiva,
de una forma similar que lo hacen organismos endotermos de tamafio similar; este
descubrimiento soporta el modelo de endotermia facultativa asociada al cuidado
parental, y que pudo haber precedido la evolucion de la endotermia metabdlica en
aves y mamiferos (Tattersall et al. 2016).

Otra respuesta comun en reptiles con respecto a cambios temporales en la tem-
peratura es el cambio de color de su piel, relacionado a un cambio de reflectancia.
Varios estudios, principalmente en lagartos, han demostrado que cuando el indi-
viduo esta frio o por debajo de su temperatura corporal preferida, presenta una
coloracion mas oscura en su piel e incrementa la absorcion de energia radiante y
le permite alcanzar su temperatura corporal preferida més rapidamente (Cowles &
Boger 1944; Bogert 1959).

En general, no hay reportes en la literatura de los comportamientos menciona-
dos para especies de reptiles dentro del bs-T del Caribe colombiano; sin embargo,
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especies de lagartos (e.g. Iguana iguana, Gonatodes  breadas (observaciones personales). También hay
albogularis, Cnemidophorus lemniscatus, Ameiva  registros de achatamiento del cuerpo con relacidn
ameiva) exhiben mecanismos comportamentales  al sustrato en especies de lagartos pertenecientes al
tales como desplazarse entre zonas soleadas y som-  género Mabuya (observaciones personales).

N py
\'\l;irom'us carinatus .
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BALANCE HIDRICO

Balance hidrico de anfibios en el contexto ecofi-
sioldgico de altas temperaturas

La respuesta fisiolégica mas estudiada en los anfi-
bios a las altas tasas de deshidratacion en ambientes
terrestres secos es la tolerancia a la desecacion. Esta
respuesta es variable, algunas especies son capaces
de tolerar una pérdida de agua de hasta el 50% de
su masa corporal total, representando aproxima-
damente un 60% del agua total presente (McNab
2002), mientras que otras especies solo pueden to-
lerar una pérdida de agua cercana al 26% de su masa

corporal (Tabla 1). La capacidad de tolerancia a la
desecacion esta asociada con el uso de habitat, por
ejemplo, especies terrestres fosoriales exhiben una
mayor tolerancia a la deshidratacion que especies
con habito acuatico (Thorson & Svihla 1943). Esta
relacion fue también registrada por Titon & Gomes
(2012), quien comparé especies de anuros del Bos-
que Atlantico y del Cerrado brasilero con especies de
ambientes xerofiticos de Costa Rica y Brasil (Wygoda
1984) y con especies en Africa y Australia (Withers
etal. 1984) (Tabla 1).

Tabla 1. Resistencia cutanea de diferentes familias de anfibios y reptiles con diversos habitos y ambientes.
Datos modificados de Lillywhite (2006), se incluyen valores de resistencia cutdnea a la pérdida de agua por
evapotranspiracion tomados bajo diferentes condiciones de temperatura y humedad. Se sefiala la presencia
0 ausencia de capullo.

CLASE HABITOS FAMILIA S OBSERVACIONES
Amphibia  Acuatico Hylidae 23-24

Semiacuatico Myobatrachidae 2.2
Hylidae 0.5-4.2
Pelobatidae 0-3

Fosorial Hylidae 1.8-41 Con y sin capullo
Hyperoliidae 40 Con capullo
Myobatrachidae 11-107 Con y sin capullo
Pelobatidae 0-5 Diferentes ambientes
Myobatrachidae 0

Terrestre—Fosorial Bufonidae 1.5-5 Ambiente arido
Hylidae 2.1-457 Con y sin capullo
Leptodactylidae 116-163 Con capullo
Myobatrachidae 0.8-92 Con y sin capullo
Pelobatidae 175-190 Con capullo

Terrestre Bufonidae 0-17
Hylidae 0-9.6 Estacién hameda y seca
Microhylidae 0.1
Myobatrachidae 0.1-2.7
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RESISTENCIA

CLASE HABITOS FAMILIA (S-Cm=1) OBSERVACIONES
Amphibia  Semiarborea Hyperoliidae 3.2-257
Rhacophoridae 19
Arbérea Hylidae 14-364 Estacion humeda y seca; diferentes ambientes
Hyperoliidae 4.8
Rhacophoridae 347-900 Ambiente arido
Reptilia  Acuatica Trionychidae 298-5.38
Acuética, Marina Acrochordidae 116
Semiacuatico Colubridae 117-308
Terrestre Agamidae 175-738 Diferentes ambientes
Colubridae 190-866 Diferentes ambientes
Emydidae 78
Gekkonidae 198 Ambiente arido
Iguanidae 108-1360 Diferentes ambientes
Scincidae 248
Viperidae 706-1921
Xantusiidae 2150-3310
Semiarborea Colubridae 480-1088
Arbérea Iguanidae 29-199

En un estudio reciente, Cruz-Piedrahita et al. (2018), compararon tres mecanismos
que permiten mantener el equilibrio hidrico (evitar pérdida de agua, absorber agua
y encontrar agua) en 17 especies de anuros, tanto arbéreos como terrestres, en am-
bientes semiaridos (bs-T), con anuros de sabana, bosques de galeria y ambientes
himedos en varias regiones de Colombia. Dichos autores observaron que mante-
ner, absorber y encontrar agua son adaptaciones potencialmente importantes en
la colonizacion y sobrevivencia de los anuros que habitan ambientes xéricos. En
conclusion, las especies arbdreas son capaces de mantener el agua (menos pér-
dida de agua por evaporacion) y generalmente son mas eficientes en absorber el
agua de una fuente permanente y quizas, sean mas eficientes en detectar el agua
que especies terrestres. En cuanto a las especies terrestres, sugieren, que ellas no
tienen resistencia a la pérdida de agua, pero probablemente estan adaptadas para
una absorcion rapida de agua, monitoreando el substrato y siguiendo un gradiente
de humedad.

La transicion de un habito acuatico a uno terrestre en anfibios debié haber estado
acompafiado por rasgos adaptativos que incrementaran su probabilidad de sobre-
vivencia en tierra, relacionados principalmente con la retencion del agua corporal o
evitar su pérdida por evapotranspiracion. Young et al. (2005) demostraron en un
estudio comparativo con 25 especies de anuros, una clara influencia del tipo de ha-
bito ecoldgico y la resistencia cutanea a la pérdida de agua. En especies terrestres,
una piel relativamente impermeable no podria explicar por si sola la capacidad para
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Boana pugnax

sobrevivir a la pérdida de agua por evapotranspira-
cién. Thorson & Svihla (1943) propusieron que la
transicion a la vida terrestre en anfibios debi6 haber
sido posible, no solo por la evolucion de adaptacio-
nes que confirieran resistencia a la pérdida de agua,
sino por el desarrollo de la capacidad de sobrevivir
ante una pérdida progresivamente mayor de agua
corporal.

La conversion de amoniaco (NH,), producto del ca-
tabolismo de las proteinas, a otras sustancias menos
toxicas, es otra adaptacion fisioldgica importante
que pudo haber facilitado la colonizacion de am-
bientes terrestres por parte de los anfibios (Wright
1995; Withers 1998). El amoniaco es un desecho
nitrogenado altamente toxico que es excretado prin-
cipalmente por organismos que viven en ambientes
acuaticos, donde puede ser eliminado directamente
en el agua a un bajo costo metabdlico; por el contra-
rio, su transformacion metabdlica en forma de urea
permite su excrecion (o acumulacion) en una forma
menos toxica, pero con mayores requerimientos de
energia y agua (Wright 1995; Withers 1998). Algu-
nas especies de anuros pueden acumular urea en sus
tejidos corporales o incrementar su sintesis, como
un mecanismo de balance osmético entre el cuerpoy
el suelo en habitats muy secos o en ambientes sali-

nos; este es el caso de algunas especies de bufonidos
que estivan bajo tierra (Jgrgensen 1997; Hoffman &
Katz 1998; Hoffman 2014). El uricotelismo o la ex-
crecion de acido Urico, aunque es una estrategia mas
eficiente que las dos anteriores en la utilizacion del
agua corporal, ha sido descrito en pocas especies de
anfibios que experimentan condiciones de extrema
sequia (Shoemaker et al. 1972; Shoemaker & Mc-
Clanahan 1975). Este tltimo mecanismo de excre-
cion, es el predominante en la mayoria de los reptiles
y aves (Dantzler 1995).

Otras estrategias para evitar la pérdida de agua por
evapotranspiracion son los mecanismos comporta-
mentales. Estos mecanismos son un aspecto clave
en el mantenimiento del equilibrio hidrico entre las
tasas de pérdida de agua y las tasas de rehidratacion
que afectan el rendimiento locomotor del individuo
(Seebacher & Alford 2002; Titon et al. 2010). Entre
los comportamientos para la conservacion de agua
estan la agregacion de individuos (Johnson 1969),
presionar la superficie ventral del cuerpo contra el
sustrato (Heatwole et al. 1969; Pough et al. 1983)
y el uso de habitos fragméticos (Navas et al. 2002),
es decir, la accion que exhiben algunas especies fo-
soriales de bloquear la entrada de sus refugios con
su propio cuerpo (Fig. 9).
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Figura 9. Habito Fragmotico. Comportamiento donde algunas especies de anuros usan su cuerpo, especial-
mente la cabeza para la oclusion de una cavidad y evitar la pérdida de agua.

En las primeras etapas de la desecacion, los anu-
ros en lugar de invertir energia en los mecanismos
de conservacion de agua la invierten en actividades
relacionadas a la busqueda de lugares favorables
(Heatwole & Newby 1972). Estudios ecofisiolégicos
han demostrado que la seleccion de microambientes
especificos puede proporcionar buenas condiciones
de humedad, incluso en ambientes aparentemente
desfavorables (Huey et al. 1989) como lo es el bs-T.
En los anuros, la eleccion apropiada de microam-
bientes es fundamental para el equilibrio hidrico
(Navas et al. 2002).

En salamandras, al igual que en los anuros, se han
realizado estudios que relacionan el uso del habitat
con la pérdida y ganancia de agua. Por ejemplo, Gro-
ver (2000) evalué la distribucién de salamandras
terrestres y semiacuaticas dependiendo de la hume-
dad y el tipo de cobertura vegetal de sus refugios;
este autor encontré que las salamandras terrestres
se rehidratan mas rapido que salamandras semia-
cuaticas, caracteristica que posiblemente les permite
explorar habitats con menor humedad. Cruz-Rodri-
guez & Galindo-Martinez (2017) reportan para Bo-
litoglossa ramosi, que la seleccion de los individuos
dentro de un gradiente termal fue determinada por
el porcentaje de humedad relativa disponible en el

ambiente, y concluyeron que en este tipo de gra-
dientes la hidrorregulacion se sobrepone a la termo-
rregulacion. Este Gltimo estudio es con una especie
endémica a Colombia, pero en general, y al igual que
lo referente a la biologia termal de anfibios en zonas
secas, los estudios de balance hidrico en anfibios de
Colombia son muy escasos o nulos.

Tolerancia a la pérdida de agua, estivacion y
comportamientos para evitar la deshidratacion
en anfibios

A pesar de la amenaza a la desecacion impuesta por
la alta permeabilidad de la piel en los anfibios y sus
posturas de huevos, existe una gran diversidad de
anuros de ambientes secos (Pinder et al. 1992). La
estivacion, por ejemplo, es una adaptacion que ocu-
rre tanto en invertebrados como en vertebrados, y se
presenta como una respuesta a sequias periodicas o
estacionales (Carvalho et al. 2010). En anuros puede
ocurrir estivacion como respuesta al aumento de la
temperatura ambiental o de limitaciones en disponi-
bilidad de agua o en recursos alimenticios (Pinder et
al. 1992, Hochachka & Somero 2002). La estivacién
incluye aspectos ecoldgicos como enterrarse en el
suelo, aspectos morfoldgicos como la formacion de
capullos, y aspectos fisioldgicos como la reduccion
de la tasa metabdlica (Pinder et al. 1992, Carvalho
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et al. 2010). En la literatura existen varios registros
de especies que se entierran en profundidades de
hasta un metro durante largos periodos de tiempo,
existiendo casos extremos como el reportado en el
anuro Anaxyrus punctatus, cuyos individuos pueden
ser encontrados en profundidades de hasta 10 me-
tros buscando el mejor nivel freatico (McClanahan
et. al. 1994).

El Gnico trabajo experimental sobre ecofisiologia y es-
tivacion de anfibios en la costa caribe colombiana fue
realizado por Alfaro-Hatum (2013), donde se analiza-
ron los comportamientos y el balance hidrico durante
la estivacion en Pleurodema brachyops y Engystomops
pustulosus. Este autor hace referencia al uso del sue-
lo relacionado con procesos de estivacion (Fig. 10) y
reporta posibles adaptaciones relacionadas a la ca-
pacidad de hidratacion en suelos con diferentes po-

tenciales hidricos (Fig. 11). La conclusion principal es
que existe variabilidad ecofisiologica en la respuesta
de comportamientos asociados a estivacion en P. bra-
chyops y E. pustulosus frente a eventos artificiales en
laboratorio. Se postula que E. pustulosus no presenta
estivacion, sin embargo, presenta comportamientos
asociados a evitar deshidratacion, por ejemplo, buscar
grietas entre placas de barro o refugiarse bajo troncos
y piedras. Esos comportamientos pueden estar corre-
lacionados al hecho de que, en condiciones de labo-
ratorio, en sustratos con escasa agua, los organismos
sufren deshidratacion severa, perdiendo el 55% de su
masa corporal. Por otro lado, P. brachyops presenta
comportamientos asociados a estivacion, en labora-
torio los individuos de esta especie mostraron una alta
selectividad por sustratos arenosos; en campo, duran-
te la temporada seca, pueden ser encontrados a mas
de 30 cm de profundidad.
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+ Pleuroderma brachyops
—.— Engystomops pustulosus

506 -8.01

202,65

40503  -1013.25
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Figura 10. Comparacion del efecto del potencial hidrico del sustrato de arena sobre ganancia o pérdida de
peso corporal en los anuros Engystomops pustulosus y Pleurodema brachyops. El valor Cero (0) indica que
la ganancia o pérdida de agua es nula, los valores positivos indican pérdida de agua corporal y los valores
negativos indican ganancia de agua (Alfaro-Hatum 2013).
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Figura 11. Adulto de Pleurodema brachyops estivando en el sector excavado de la estacion SENA agropec-
uario de Gaira, Santa Marta, Magdalena, Colombia (Alfaro-Hatum 2013).

Los suelos arenosos y arcillosos difieren bastante respecto a sus capacidades de
retencion de agua (Plaster 1997); esto es relevante para la seleccién de microhabi-
tats por parte de organismos de pequefio tamafio y una alta permeabilidad hidrica
e intercambio de iones con el medio, como es el caso de los anfibios. Existe una
relacion entre la tension superficial y el porcentaje de humedad del suelo; cuanto
mayor sea la tension aplicada menor sera el porcentaje de humedad retenida en el
suelo (Bidwell 1979). Esta relacion varia dependiendo de composicion del suelo
(arena, arcilla u otros materiales) y a su vez, determina qué tan dificil es para un
anfibio cavar y llegar a las reservas de humedad que puede tener una zona dada.
Asi, por ejemplo, la mayoria de los anfibios estibadores, son encontrados enterra-
dos en sustratos arenosos de lechos de rios secos durante épocas secas.

A nivel morfofisioldgico, la vejiga es uno de los organos mas especializados en
la sobrevivencia de los anfibios de zonas calientes con limitaciones hidricas, ya
que es una estructura altamente vascularizada y distensible, lo cual, permite a los
individuos evitar la deshidratacion (Duellman & Trueb 1986). La vejiga presenta
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mecanismos asociados al reaprovechamiento de fluidos que permiten, en algunas
especies, la reabsorcion sea lo suficientemente alta para compensar la pérdida de
agua por evaporacion (Withers et al. 1982; Kardong 1995). Varias especies de a
familia Bufonidae presentan esta especializacion, donde la orina en la vejiga man-
tiene una concentracion de solutos interna constante reabsorbiendo el agua de
los fluidos corporales (Rubial 1962). Otras especies de zonas xerofiticas, como
Scaphiopus couchii, reabsorben agua en sus vejigas urinarias resistiendo un mayor
tiempo a la desecacion cuando estan estivando: sin embargo, al parecer no regulan
la concentracion de solutos del plasma como lo hacen las especies pertenecientes a
|a familia Bufonidae (McClanahan 1967).

Balance hidrico de reptiles en el contexto ecofisiologico de altas temperaturas
El mantenimiento de poblaciones de reptiles en zonas de elevada temperatura se
basa en que los individuos sobrevivan por un periodo de tiempo suficiente para su
reproduccion y el eventual reclutamiento de juveniles. Lo anterior es dependiente
de las "adaptaciones” a las altas tasas de deshidratacion, que al igual que en los
anfibios, esté relacionada con la tolerancia a la desecacion. Bentley (1959) fue el
pionero en el estudio del balance de agua y electrolitos en reptiles, y reporté en el
lagarto australiano Tiliqua rugosa, una marcada hipernatremia; es decir, concentra-
cion anormalmente alta de sodio en la sangre como consecuencia de bajos niveles
de hidratacion. Este autor interpretd la hipernatremia como una forma de conser-
var agua a expensas de abandonar el mantenimiento constante del fluido corporal
durante los periodos de estrés hidrico. La hipernatremia ha sido reportada en otras
dos especies de lagartos australianos (Ctenophorus ornatus, C. nuchalis; Bradshaw,
1970) y en un lagarto herbivoro que habita regiones &ridas del norte del Sahara
africano (Uromastix acanthinura; Bentley 1971; Grenot 1976); Sin embargo, la hi-
pernatremia no es universal para todos los reptiles; existen otros mecanismos tales
como la reduccion en las tasas de pérdida de agua pulmonar y cutanea. Kobayashi
et al. (1983) encontrd que la tasa de pérdida de agua por evaporacién en el lagarto
de distribucion neotropical Anolis carolinensis, es similar a aquella reportada en
especies de zonas aridas.

Existen otros mecanismos fisioldgicos y comportamentales en el balance hidrico
en reptiles. Entre los fisioldgicos estan, primero, exhibir bajas tasas metabdlicas
en comparacion con aves y mamiferos (Beck & Lowe 1994; Beck 1995); segundo,
excretar desechos nitrogenados derivados de la digestion de proteinas en forma
de 4cido drico (Bradshaw 1986; Lillywhite 2006); tercero, soportar durante largos
periodos de tiempo, cambios muy marcados del medio interior que resultarian fa-
tales en aves y mamiferos y cuarto, usar la mitigacion comportamental relacionada
a la dormancia como una tactica eficaz que promueve la supervivencia durante los
periodos donde una actividad contintia serfa contraproducente (Bradshaw 1988).
Entre los mecanismos comportamentales estan el uso de madrigueras (Secor
1995), el uso de microhabitats sombreados (Pianka & Parker 1975), tener actividad
nocturna o crepuscular (Moore 1978) y alternar la superficie de contacto entre el
cuerpo y el sustrato (Louw & Holm 1972).
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DESARROLLO EMBRIONARIO Y LARVAL DE
ANFIBIOS EN AMBIENTES SECOS Y VARIABLES

Las condiciones ambientales experimentadas por
los anfibios durante sus estadios de desarrollo
temprano determinan aspectos claves de su his-
toria de vida y se asocian comunmente con di-
versos rasgos fenotipicos, que en algunos casos
son plasticos (Wilbur & Collins 1973; Wells 2007;
Warkentin 2011). En aquellos anfibios que pre-
sentan metamorfosis, la temperatura, junto con
otros factores (e.g. cantidad de alimento, presen-

Radiacion de la atmadsfera
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Respiracion aérea

‘\) Intercambio de energia por
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cia de depredadores, densidad de conespecificos),
son fundamentales en distintos aspectos del de-
sarrollo como la tasa de crecimiento, la diferen-
ciacion morfoldgica y la duracion del periodo lar-
val; estos a su vez, pueden afectar caracteristicas
fenotipicas de los metamorfos como su tamafio,
grado de osificacién y comportamiento (Fig. 12)
(Gémez-Mestre et al. 2010; Touchon & Warken-

tin 2011).

Radiacion solar

P .

Figura 12. Vision general del intercambio térmico entre un renacuajo y su entorno (modificado de Bratt-

strom 1979).
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Algunas respuestas plasticas al ambiente durante el
desarrollo, de resultar adaptativas, tienen el poten-
cial de afectar el proceso evolutivo mediante acomo-
dacidn genética (West-Eberhard 2003; 2005; Moc-
zek et al. 2011). Por ejemplo, entre especies cercana-
mente relacionadas en la familia Pelobatidae, algu-
nos cambios morfoldgicos durante el desarrollo larval
en respuesta a la temperatura del agua (plasticidad),
reflejan las diferencias fenotipicas entre especies en
su etapa adulta (Gémez-Mestre & Buchholz 2006).
Asimismo, cambios en la duracion del periodo larval
dependen de la desecacion en las charcas. Existe una
mayor aceleracion del desarrollo larval en individuos
de especies que se desarrollan en charcos de larga
duracién (condicién ancestral) en comparacion con
|as especie que lo hacen en charcos temporales (con-
dicién derivada), que colonizaron hébitats desérticos
en el Nuevo Mundo (Gémez-Mestre & Buchholz;
2006, Richter-Boix et al. 2011; Kulkarni et al. 2011).
Esta capacidad de acelerar la diferenciacion morfo-
|6gica y disminuir el periodo larval frente al riesgo de
desecacion es producto de una respuesta neurofisio-
|6gica asociada con el incremento en los niveles de la
corticosterona y la hormona tiroidea (Gdmez-Mestre
et al. 2013).

Otro aspecto fisiologico que puede presentar plas-
ticidad es el limite de tolerancia térmica. Por ejem-
plo, la temperatura elevada y variable, asi como el
alto riesgo de desecacion, caracteristicos del bs-T (y
otros ecosistemas similares como sabanas y zonas
semiaridas), son factores importantes que han pro-
movido diversas adaptaciones durante el desarrollo
embrionario, lo cual les ha permitido posiblemente
la sobrevivencia en dichos ecosistemas (Simon et
al. 2015). Existe un componente filogenético y on-
togenético en la tolerancia térmica. Durante el de-
sarrollo embrionario, aquellas especies con modos
reproductivos acuaticos en habitats de tierras bajas
y de zonas abiertas, presentan mayor sobrevivencia
en temperaturas elevadas (hasta 37°C) que aquellas
especies con embriones terrestres y de desarrollo
directo (Bernal & Lynch 2013). Una posible eviden-
cia de esto puede ser la mayor representacion ta-
xonomica de Bufonidae, Hylidae y Leptodactylidae
en el bs-T. A medida que el desarrollo avanza en
los cuerpos de agua, las larvas de leptodactilidos y
bufonidos aumentan su tolerancia térmica y pueden
llegar a sobrevivir a temperaturas incluso mayores a

los 40°C (Heatwole et al. 1968; Simon et al. 2015).
En el caso de los bufonidos, una mayor tolerancia
térmica parece estar relacionada con un desarrollo
mas rapido, lo que les ayuda a escapar del riesgo de

desecacion en cuerpos de agua temporales (Hea-
twole et al. 1968; Buchholz & Hayes 2002).

En el bs-T del norte de Colombia, la estacionalidad
de las lluvias y la variabilidad de la temperatura im-
ponen condiciones estresantes, en particular para
los estadios de desarrollo tempranos. Por lo tan-
to, es de esperarse la presencia de algunas de las
adaptaciones morfoldgicas y fisioldgicas (plasticas
0 no) ya mencionadas, junto con adaptaciones re-
productivas en los padres, que incrementen la pro-
babilidad de sobrevivencia durante el desarrollo.
Esto ultimo, es el caso en la familia Leptodactyli-
dae, donde evoluciond la construccion de nido de
espuma bajo diferentes contextos ecolégicos y am-
bientales (Heyer 1969). Muchas especies en esta
familia son comunes en habitats abiertos y estan
distribuidas en un amplio rango de ecosistemas,
incluyendo el bs-T (de Sa et al. 2014; Cruz-Pie-
drahita et al. 2018). Asimismo, distintos grupos
de especies dentro de Leptodactylidae exhiben di-
ferencias en su reproduccion que parecen reflejar
una mayor independencia, durante el desarrollo
de los embriones y renacuajos, a los cuerpos de
agua temporales (Heyer 1969). El nido de espu-
ma acuatico es la condicion ancestral en la familia,
y de dicha condicion han ocurrido, al menos dos
eventos de colonizacion de la tierra, caracterizados
por la construccion de nidos de espuma en cavida-
des subterraneas o depresiones en el suelo (Mén-
dez-Narvéez et al. 2015; de S4 et al. 2014).

En leptodactylidos, la construccion de un nido de
espuma acuatico puede proporcionar una ventaja
adaptativa a aquellos individuos que dependen de
cuerpos de agua de duracion variable para su repro-
duccion; el nido acttia como un refugio que permite el
desarrollo hasta la eclosion, frente a la posible desa-
paricién temporal de charcas (Méndez-Narvéez et al.
2015). De esta forma, el nido de espuma pudo haber
sido un paso inicial en la colonizacion de microhabi-
tats reproductivos terrestres, debido a su propiedad
de amortiguador térmico, lo cual ha sido demostra-
do tanto en nidos acuaticos como terrestres (Mén-
dez-Narvaez et al. 2015). Adicionalmente, se ha
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observado que después de la eclosion del huevo, hay
renacuajos que permanecen en el nido de espuma
esperando por las lluvias; esto se da principalmente
en especies con nidos terrestres y con desarrollo lar-
val parcial en tierra (Downie 1994; Downie & Smith
2003). Estos renacuajos enfrentan un riesgo de de-
secacion progresivo y variable que depende tanto de
|a tasa a la cual el nido de espuma se degrada, de-
terminado seguramente por sus propiedades fisicas
y quimicas (Hissa et al. 2008), como de la cantidad
de agua acumulada en el suelo (Méndez-Narvaez &
Warkentin, datos no publicados).

Se han descrito adaptaciones morfoldgicas, com-
portamentales y fisiologicas durante el desarrollo
embrionario y larval en leptodactilidos terrestres, las
pueden haber evolucionado en respuesta a las pre-
siones abidticas impuestas por el ambiente fuera del
agua. Por ejemplo, mantener en limites no letales la
cantidad de amoniaco en el cuerpo o en el nido de
espuma; el amoniaco es un subproducto del cata-
bolismo de las proteinas. Por esta razén, como una
respuesta potencial frente al riesgo de intoxicacion
por amoniaco, los renacuajos son capaces de sinte-
tizar urea, tal como se ha descrito en L. bufonius y
L. fragilis (Shoemaker & McClanahan 1973; Mén-

dez-Narvdez & Warkentin 2017). Adicionalmente,
en esta Ultima especie, la excrecion de urea por parte
de los renacuajos en el nido parece ser en respues-
ta al riesgo de desecacion experimentado durante el
desarrollo (Méndez-Narvaez & Warkentin, datos no
publicados).

Los renacuajos de Leptodactylus fragilis también
pueden entrar en lo que se ha denominado “arresto
en el desarrollo” es decir, la diferenciacion morfol6-
gica inicial y posiblemente el metabolismo acelerado,
se reduce o detiene alrededor del estadio 28 de de-
sarrollo (Gosner 1960: Downie 1994). No obstante,
el metabolismo puede que no cese por completo, ya
que a medida que la espuma del nido se degrada, los
renacuajos son capaces de reconstruir parcialmen-
te (o totalmente) el nido de espuma, tal y como se
ha observado en L. fuscus (Downie 1984; Downie
& Smith 2003) y L. fragilis (Méndez-Narvéez et al.
datos no publicados). Esta capacidad estd asociada
con el desarrollo de un tipo especial de glandulas
mucosas ubicadas en la cavidad oral de los rena-
cuajos (Downie 1984; Downie & Smith 2003) y con
un comportamiento caracteristico de las larvas en el
nuevo nido (Méndez-Narvéez & Warkentin, datos no
publicados).
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CONCLUSIONES Y PERSPECTIVAS

A pesar de las adaptaciones que han sido recopiladas en este capitulo para anfibios
y reptiles en respuesta a ambientes con poca disponibilidad de agua y humedad,
es comUn encontrar algunas especies en las cuales no hay registro de adaptacio-
nes aparentes o que incluso, exhiben caracteristicas opuestas a las esperadas. Esto
puede atribuirse a que las respuestas a condiciones abioticas pueden ser especifi-
cas por especie (Thorson 1955; Schmid 1965) y son un reflejo de la importancia re-
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|ativa de los componentes filogenéticos y ecoldgicos
que definen sus propiedades intrinsecas (Heatwole
et al. 1969: Nevo 1973). Por lo tanto, se requiere de
estudios integrativos que permitan identificar patro-
nes ecofisioldgicos en especies asociadas al bs-T en
Colombia.

La mayoria de los estudios en ecofisiologia de an-
fibios v reptiles han sido realizados en zonas tem-
pladas, subtropicales o desérticas; estudios con es-
pecies en bs-T del norte de Colombia son escasos o
inexistentes (Cruz-Piedrahita et al. 2018). Los estu-
dios sobre anfibios y reptiles en esta region se enfo-
can en diversidad de especies asociada a coberturas
vegetales nativas o de origen antropogénico, dieta,
uso de microhabitats y cambios en la estructura y
composicion de ensamblajes a través de gradientes
de precipitacion. Sin embargo, esta informacion y el
conocimiento general que poseemos de mecanismos
ecofisioldgicos descritos en especies que experimen-
tan condiciones de estrés similares en otras regiones
y hébitats (Tabla 2), hace posible generar hipdtesis
acerca de los mecanismos esperados en la herpeto-
fauna del bs-T del norte de Colombia. Tal es el caso
de Boana pugnax o Phyllomedusa venusta, anuros
asociados a estratos arboreos donde se puede eva-
luar la posible presencia de mecanismos morfologi-
cos y fisioldgicos que le confiera mayor resistencia a
la pérdida de agua. En el bs-T del caribe colombiano
también se encuentran especies del género Rhinella
las cuales, podrian tener mecanismos comporta-
mentales orientados a la blisqueda de microhabitats
himedos (Prates & Navas 2009; Tingley & Shine
2011). La presencia de especies que construyen ni-
dos de espuma que ocupan diversos tipos de habitat
y con diferente grado de asociacion ecoldgica con
fuentes de agua (Blanco-Torres & Bonilla-Gomez
2010; Cruz-Piedrahita et al. 2018), nos permitiria
evaluar hipotesis acerca de diferencias en toleran-
cia fisiologica y mecanismos de osmoregulacion vy
excrecion, incluyendo respuestas plasticas entre
diferentes estadios del desarrollo (Méndez-Narvaez
& Warkentin 2017: Cruz-Piedrahita et al. 2018).
Cambios en el uso de microhabitas por parte de los
anfibios y reptiles (Blanco-Torres & Bonilla-Gémez
2010; Rojas-Murcia et al. 2016) en estaciones de
mayor y menos precipitacion, también nos sugieren
mecanismos comportamentales que permiten gene-
rar hipotesis acerca del costo de termorregulacion y
regulacion hidrica de las especies.
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Tabla 2. Principales estrategias y mecanismos para el balance hidrico en anfibios y reptiles de zonas

geograficas con baja disponibilidad de agua o alta estacionalidad en la precipitacion.

ESTRATEGIA MECANISMOS CONSECUENCIAS SOBRE  EJEMPLOS DE GENEROS
LOS COMPONENTES QUE POSEEN ESPECIES

DE REGULACIONENLA  CON ESTOS MECANISMOS

FUENTE

PERDIDA DE AGUA

Comportamentales  Escogencia de refugios | Actividad metabdlica, | Corythomantis, Litoria, Navas 1995; Withers 1995 de
himedos y menos en el sobrecalentamientoy  Rhinella, ensambles de Andrade & Abe 1997; Prates
variables | enriesgos de desecacion ~ anuros de la region del & Navas 2009; Blanco-Torres

por pérdida de agua por Caribe en Colombia & Bonilla-Gémez 2010;
evapotranspiracion Tingley & Shine 2011
Habitos y Aparasphenodon, de Andrade & Abe 1997;
comportamientos Corythomantis Navas et al. 2002
fragméticos
Movimiento entre Rhinella Tingley & Shine 2011
coberturas boscosas
Posturas de conservacion Aparasphenodon, Withers 1995; de Andrade
de agua Corythommtis, Hyperolius & Abe 1997; Schmuck &
marmoratus, Litoria Linsenmair 1997
Letargo, inactividad o Corythomantis, Hyperolius, ~ Shoemaker & McClanahan
torpor Phyllomedusa, Pithecopus, ~ 1975; Shoemaker & Nagy
Anaxyrus, Phyllomedusa, 1977, Stinner & Shoemaker
Chiromantis 1987; McClanahan et.al.
1994; de Andrade & Abe
1997; Schmuck & Linsenmair
1997; Navas et al. 2004
Enterramiento Bufo, Spea, Scaphiopus Shoemaker & Nagy 1977,
Toledo & Jared 1993;
Jorgensen 1997; Hoffman &
Katz 1998; Hoffman 2014
Wiping Phyllomedusa, Pithecopus, ~ Shoemaker & Nagy 1977;
Litoria Toledo & Jared 1993
Preferencias térmicas Angilletta et al. 2002; Tracy
relacionadas con & Christian 2005
la tolerancia a la
deshidratacion
Estacionalidad (actividad Rhinella Shoemaker & Nagy 1977;

y reproduccion en
temporadas de lluvias)

Patrones de actividad
(nocturna)

Escogencia de los horarios
de exposicion al sol

Alternar entre heliotérmia

y tigmotermia

Agregacion de individuos

Alternar la superficie de 1 En las tasas de reabsorcion  Chiromantis, Scaphiopus

contacto del cuerpo de agua
con el sustrato

Navas et al. 2004

Shoemaker & Nagy 1977,
Zug & Zug 1979; Duellman
& Trueb 1986; Navas 1995;
Navas et al. 2004

Valdivieso & Tamsitt 1974;
Huey 1982

Brattstrém 1979; Sinchs
1989; Navas 2006

Johnson 1969

Shoemaker & Nagy 1977,
Toledo & Jared 1993
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ESTRATEGIA

MECANISMOS

Estrategias de modos
reproductivos con
larvas acuaticas para la

independencia de cuerpos

de agua efimeros (nidos
de espuma)

CONSECUENCIAS SOBRE
LOS COMPONENTES

DE REGULACION EN LA
PERDIDA DE AGUA

| En el sobrecalentamiento
y | en riesgos de desecacion
en larvas

EJEMPLOS DE GENEROS
QUE POSEEN ESPECIES
CON ESTOS MECANISMOS

Leptodactylidae

FUENTE

Heyer 1969; Méndez-Narvéez
etal. 2015

Fisiologicas Acumulacién de | Actividad metaboélica, | en  Hyperolius Schmuck & Linsenmair 1997
aminoacidos en tejidos  la pérdida de agua pulmonar,
| enla pérdida de agua por
evapotranspiracion
1 En la ormolaridad de Bufo, Hyperolius, Scaphiopus ~ Schmuck & Linsenmair 1997;
fluidos corporales Jorgensen 1997; Hoffman &
Katz 1998; Hoffman 2014
Uricotelismo Chiromantis, Phyllomedusa, ~ Shoemaker et al. 1972;
Pithecopus Shoemaker & McClanahan
1975; Stinner & Shoemaker
1987
Anuria Hyperolius Schmuck & Linsenmair 1997
| Consumo de oxigeno Corythommtis de Andrade & Abe 1997
| Tasas metabdlicas Corythommtis de Andrade & Abe 1997
| Intercambio gaseoso Corythommtis, Phyllomedusa ~ Stinner & Shoemaker 1987;
por la piel de Andrade & Abe 1997
1 Intercambio gaseoso a Corythommtis de Andrade & Abe 1997
través de pulmones
| Enla sensibilidad de Corythommtis de Andrade & Abe 1997
|a respuesta metabdlica
a los incrementos en la
temperatura
| De la permeabilidad de Hyla Shoemaker & Nagy 1977,
|a piel a través de control Toledo & Jared 1993
hormonal
Modificaciones a nivel de Bufonidae, Scaphiopus Rubial 1962, McClanahan
vejiga 1 de la reabsorcion 1967; Withers et. al. 1982;
y el almacenamiento de Duellman & Trueb 1986;
agua Kardong 1995
| Enla sensibilidad del 1 En la tolerancia a la Titon & Gomes 2015
desempefio locomotor  deshidratacion
a la deshidratacion
1 Enlareabsorcion de 1 En la efectividad en las tasas Bufo, Hyla Shoemaker & Nagy 1977;
agua por la piel através  de reabsorcion de aguay su Toledo & Jared 1993
de control hormonal almacenamiento
Morfoldgicas 1 Reflectanciay 1 | Sobrecalentamiento, reflejo  Litoria, Hyperolius Toledo & Jared 1993 ; Withers

coloracion clara

de la radiaciony | enla
permeabilidad y pérdida de
agua

1995
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ESTRATEGIA

MECANISMOS CONSECUENCIAS SOBRE

LOS COMPONENTES

DE REGULACION EN LA
PERDIDA DE AGUA

. EJEMPLOS DE
GENEROS QUE POSEEN
ESPECIES CON ESTAS
ESTRATEGIAS

FUENTE

Especializacion en

|a piel de la pelvis y
muslo para reabsorcion

de agua (pieles mas
delgadas, granulosas,
muy vascularizadas y
presencia de acuaporinas
especializadas de la region
pélvica)

1 En la rapidez y efectividad
en la reabsorcién de agua

Especializacion de la piel
dorsal para reabsorcion
de agua

Agalychnis, Anaxyrus, Bufo,
Ceratophrys, Chiromantis,
Hyla, Hyperolius, Incilius,
Rhinella, Phyllomedusa,
Pithecopus, Ensambles de
anuros de la region del
Cerrado en Brasil

Scaphiopus

Shoemaker & McClanahan
1975; Shoemaker & Nagy
1977; Stinner & Shoemaker
1987; Toledo & Jared 1993;
Suzuki et al. 2007; Prates
& Navas 2009; Titon et al.
2010; Titon & Gomes 2015

Mantenimiento de la
humedad de la piel, | en la
permeabilidad y pérdida de
agua por evapotranspiracion
areas especificas del cuerpo

1 En tamaiio corporal

1 En la resistencia cutanea

1 En glandulas mucosas y
secreciones dérmicas

Distribucion espacial
de moléculas lipidicas
tegumentarias

Capa calcificada

Formacion de capullos

Acris, Ensambles de anuros
de laregion del Cerrado en
Brasil

Buergeria, Fejervarya,
Hyperolius, Kurixalus, Litoria,
Phyllomedusa, Phyllomedusa,
Pithecopus, Polypedates,
Rhacophorus

Phyllomedusa, Pithecopus

Agalychnis, Chiromantis,
Hyperolius, Ranoidea,
Pithecopus

Rhinella, Corythomantis

Ceratophrys, Lepidobatrachus,
Limnodynastes, Neobatrachus,
Pyxicephalus, Ranoidea,
Similisca

Nevo 1973; Navas 1996;
Olalla-Tarraga et al. 2009

Shoemaker & McClanahan
1975; Stinner & Shoemaker
1987; Withers et. al. 1982;
Withers 1995; Wygoda et al.
2011; Liu & Hou 2012

Toledo & Jared 1993;
Lillywhite 1997

Toledo & Jared 1993

Toledo & Jared 1993; Navas
etal. 2004

Toledo & Jared 1993

REPTILES

Comportamentales

Uso de microhabitas
sombreados

| En el sobrecalentamiento
y | en riesgos de desecacion
por pérdida de agua por
evapotranspiracion

Alternar entre zonas

sombreadas y soleadas

Cambios en postura

respecto al sol

Uso de madrigueras

Actividad nocturna o
crepuscular

Alternar la superficie de
contacto del cuerpo con el
sustrato

1 Superficie del cuerpo en
contacto con la humedad

Crotaphytus, Phrynosoma,
Thamnophis

Crotalus

Crotalus

Cnemidophorus, Lampropeltis,
Meroles, Tropidurus

Pianka & Parker 1975; Ruben
1976; Nicholas 1978

Heath 1965; Hammel al.
1967; Spellerberg 1972

Kiefer et al. 2007

Secor 1995
Moore 1978

Louw & Holm 1972; Shall
1977; Gandolfi & Rocha 1998;
Henderson et al. 1980
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ESTRATEGIA MECANISMOS CONSECUENCIAS SOBRE

LOS COMPONENTES

. EJEMPLOS DE
GENEROS QUE POSEEN
ESPECIES CON ESTAS
ESTRATEGIAS

DE REGULACION EN LA
PERDIDA DE AGUA

FUENTE

Fisiologicas Hipernatremia | Enel sobrecalentamiento  Ctenophorus, Tiliqua, Bentley 1959; Bradshaw
y | en riesgos de desecacion  Uromastix 1970; Bentley 1971; Grenot
por pérdida de agua por 1976
evapotranspiracion
| En las tasas de pérdida Anolis Kobayashi et al. 1983
de agua pulmonar y
cutanea
1 Su tasa metabdlica Salvator Tattersall et al. 2016
Alteraciones Salvator Bartholomew & Tucker 1963;
cardiovasculares y | de la Morgareidge & White 1969;
conductancia térmica con Tattersall et al. 2016
el ambiente
1 Reflectanciay 1 Cowles & Boger 1944; Bogert
coloracion clara 1959
Uricotelismo Dantzler 1995
Morfolégicas Modificaciones enlas  Obtencién de agua Moloch Sherbrooke et al. 2007
escamas y sus uniones
para el transporte de agua
a través de la piel hasta
la boca
Movimientos de la Phrynosoma Sherbrooke et al. 2007

mandibula y lengua que
permiten el consumo oral
de agua adquirida a través
de la piel

Consumo de agua Meroles, Amphibolurus

Consumo de presas Meroles, Bitis
himedas
Obtencion de agua a Bitis

través de la niebla

Henschel & Seely 2008
Henschel & Seely 2008

Henschel & Seely 2008

Cabe relatar que los estudios de adaptaciones ecofisioldgicas en anfibios y reptiles
del bs-T en el norte de Colombia cobran mayor relevancia en el contexto de cambio
climatico debido a que las especies en zonas tropicales son potencialmente mas
sensibles a estos cambios que las especies en zonas templadas (Huey et al. 2012).
En el caso particular de la region Caribe de Colombia, se predicen incrementos
en la temperatura y disminucion en los niveles de precipitacion (Pabén-Caicedo
2012). Es asi como el conocimiento de las respuestas fisioldgicas de las especies a
condiciones de estrés nos permitira predecir su vulnerabilidad ante las nuevas con-
diciones climaticas, asi como su eventual capacidad de adaptarse a dichos cambios.
Adicionalmente, es igualmente importante realizar investigaciones que permitan
estudiar la respuesta ecofisioldgica de los anfibios y reptiles ante cambios en las
condiciones microclimaticas que se dan debido a la alta tasa de fragmentacion y
pérdida de habitat natural en el bs-T (Urbina-Cardona et al. 2014). En conjun-
to, esta informacidn nos ayudara a proponer planes de manejo enfocados en los
requerimientos de los ensamblajes locales, que contribuyan a mitigar los efectos
conjuntos del cambio climatico y cambios en el uso del suelo.
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