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RESUMEN

La termorregulacion representa uno de los procesos fisiolégicos fundamentales para la supervivencia,
distribucién y rendimiento biologico de reptiles, un grupo compuesto mayoritariamente por organismos
ectodérmicos. Esta revision bibliografica pretende describir, en profundidad tedrica, los mecanismos
conductuales, fisiologicos, morfoldgicos, neuroendocrinos y de sefializacion celular implicados en la
regulacion de la temperatura corporal, ademas de analizar las implicaciones ecoldgicas y evolutivas de este
proceso. Se utilizd una revision bibliografica con base cientifica, seleccionando trabajos y revisiones
primarias publicadas entre 2000 y 2026. Los resultados demuestran que los reptiles no dependen tnicamente
de la temperatura ambiental; por el contrario, integran respuestas conductuales (exposicion al sol, seleccion
de micro habitat), fisioldgicas (ajuste de la circulacién sanguinea, tasa metabodlica, control respiratorio),
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neuroendocrinas (eje hipotalamico-hipoéfisis-tiroideo, acciéon de tiroxina y triyodotironina) y de células
musculares (acoplamiento excitacion-contraccion, homeostasis calcio, respiracion mitocondrial) para
mantener la temperatura corporal dentro de rangos 0ptimos, generalmente entre 25 °C y 35 °C. Se destaca el
papel de la tiroxina en la modulaciéon de la tasa metabdlica basal y la produccion de ATP y calor
mitocondrial, asi como la importancia de la sefializacion célcica en las células musculares para el ajuste de la
actividad contractil y la respiracion celular en respuesta a las variaciones térmicas. Se concluye que la
termorregulacion es un fendémeno multidisciplinar y altamente integrado, fuertemente influenciado por el
cambio climético, con efectos directos en la fisiologia, reproduccion y conservacion de las especies.

Palabras clave: Reptiles. Ectodérmica. Fisiologia comparada. Neuroendocrinologia. Sefializacion celular.
Ecologia térmica.

RESUMO

A termorregulagdo representa um dos processos fisioldgicos fundamentais para a sobrevivéncia, distribuicao
e desempenho bioldgico dos répteis, um grupo composto majoritariamente por organismos ectotérmicos.
Esta revisdo bibliografica visa descrever, com profundidade tedrica, os mecanismos comportamentais,
fisiologicos, morfologicos, neuroendocrinos e de sinalizacao celular envolvidos na regulagdo da temperatura
corporal, além de analisar as implicagdes ecologicas e evolutivas desse processo. Foi realizada uma revisao
bibliografica com base cientifica, selecionando trabalhos e revisdes primarias publicados entre 2000 e 2026.
Os resultados demonstram que os répteis nao dependem unicamente da temperatura ambiental; pelo
contrario, integram respostas comportamentais (exposi¢do ao sol, selecdo de micro-habitats), fisiologicas
(ajuste da circulagdo sanguinea, taxa metabdlica, controle respiratorio), neuroenddcrinas (eixo
hipotalamico-hipofisario-tireoidiano, acdo da tiroxina e tri-iodotironina) e celulares musculares
(acoplamento excitacdo-contracdo, homeostase do calcio, respiragdo mitocondrial) para manter a
temperatura corporal dentro de faixas ideais, geralmente entre 25 °C e 35 °C. Destaca-se o papel da tiroxina
na modulacao da taxa metabodlica basal e na produgdo de ATP e calor mitocondrial, bem como a importancia
da sinalizagdo por calcio nas células musculares para o ajuste da atividade contratil e da respiracao celular
em resposta a variagdes térmicas. Conclui-se que a termorregulagdo ¢ um fendmeno multidisciplinar e
altamente integrado, fortemente influenciado pelas mudangas climaticas, com efeitos diretos na fisiologia,
reproducdo e conservagao das espécies.

Palavras-chave: Répteis. Ectotermia. Fisiologia comparada. Neuroendocrinologia. Sinalizagdo celular.
Ecologia térmica.

ABSTRACT

Thermoregulation represents one of the fundamental physiological processes for the survival, distribution,
and biological performance of reptiles, a group mostly composed of ectothermic organisms. This narrative
review aims to describe, with theoretical depth, the behavioral, physiological, morphological,
neuroendocrine, and cell signaling mechanisms involved in body temperature regulation, as well as to
analyze the ecological and evolutionary implications of this process. A literature survey was carried out in
scientific databases, selecting primary studies and reviews published between 2000 and 2026. Results
demonstrate that reptiles are not merely dependent on environmental temperature; on the contrary, they
integrate behavioral (basking, microhabitat selection), physiological (blood flow adjustment, metabolic rate,
respiratory control), neuroendocrine (hypothalamic-pituitary-thyroid axis, thyroxine and triiodothyronine
action), and muscle cell signaling (excitation-contraction coupling, calcium homeostasis, mitochondrial
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respiration) responses to maintain body temperature within optimal ranges, usually between 25 °C and 35
°C. The role of thyroxine in modulating basal metabolic rate and mitochondrial ATP and heat production is
highlighted, as well as the importance of calcium signaling in muscle cells for adjusting contractile activity
and cellular respiration in response to thermal variations. It is concluded that thermoregulation is a
multidisciplinary and highly integrated phenomenon, strongly influenced by climate change, with direct
impacts on physiology, reproduction, and species conservation.

Keywords: Reptiles. Ectothermy. Body temperature. Comparative physiology. Neuroendocrinology. Cell
signaling. Thermal ecology.

1 INTRODUCCION

La temperatura corporal es uno de los factores que mas influyen en los procesos vitales en todos los
organismos vivos, afectando desde la actividad enzimatica y la estabilidad de las membranas celulares hasta
el rendimiento locomotor, la digestion, el crecimiento y la reproduccion (TAYLOR et al., 2021; HILL;
WYSE; ANDERSON, 2012). A diferencia de las aves y mamiferos, que mantienen una temperatura
corporal relativamente constante mediante la produccion endégena de calor (endotérmica), los reptiles son
predominantemente ectodérmicos, es decir, obtienen la mayor parte de su calor corporal de fuentes externas
al cuerpo, como la radiacion solar directa, el calor irradiado por superficies y la conduccion térmica por
contacto con sustratos calentados (PIANKA; VITT, 2003; SEEBACHER; FRANKLIN, 2011).

Durante gran parte del siglo XX, se consider6 que los reptiles eran organismos "poiquilotermos" incapaces
de controlar activamente su temperatura corporal, simplemente siguiendo las fluctuaciones del entorno. Sin
embargo, estudios han demostrado que estos animales ejercen un control preciso sobre el equilibrio térmico,
combinando estrategias conductuales, ajustes fisioldgicos y adaptaciones morfoldgicas para mantener la
temperatura corporal dentro de rangos compatibles con el maximo rendimiento de las funciones bioldgicas
(HUEY; SLOAT, 1990; SEEBACHER; FRANKLIN, 2005).

La comprension de los mecanismos termorreguladores en reptiles trasciende el interés puramente
fisiologico, asumiendo una importancia central para la biologia comparada, la ecologia evolutiva y la
conservacion de especies. En el contexto actual del calentamiento global y el cambio climatico acelerado, la
disponibilidad de recursos térmicos en entornos naturales se estd modificando a una velocidad sin
precedentes, ejerciendo presion sobre la capacidad de respuesta de los organismos ectodérmicos y poniendo
en riesgo numerosas poblaciones y especies (SINERVO et al., 2010; KEARNEY; SHINE; PORTER, 2009).

Ademas de los mecanismos conductuales y fisiologicos tradicionalmente descritos, la investigacién ha
revelado la importancia de los sistemas de control a niveles jerarquicos mas profundos, incluyendo la
regulacion neuroendocrina mediada por el eje hipotalamico-hipofisis-tiroideo, la accion de las hormonas
tiroideas, especialmente tiroxina (T4) y triyodotironina (T3), sobre la tasa metabdlica y la termogénesis, y
los mecanismos de transduccion y sefializacion celular en las células musculares que modulan la dindmica
de los canales i6nicos, la homeostasis citosolica del calcio, la respiraciéon mitocondrial y el desacoplamiento
bioenergético en respuesta a variaciones térmicas agudas y cronicas (LITTLE; SEEBACHER, 2014;
LITTLE, 2021; BERCHTOLD; BRINKMEIER; MUNTENER, 2000).

En este contexto, el presente trabajo pretende describir y analizar, en profundidad tedrica, los principales
mecanismos de termorregulacion en reptiles, integrando desde las estrategias conductuales observables a
nivel de organismo hasta los procesos celulares y moleculares que subyacen al control térmico.
Especificamente, buscamos: (i) caracterizar los mecanismos conductuales, fisioldgicos y morfologicos de la
regulacion térmica; (ii) analizar el control neuroendocrino de la termorregulacion, con énfasis en el eje HHT
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y la accion de la tiroxina; (iii) describir en detalle las vias de sefializacion celular en células musculares
relacionadas con el control de la respiracion y la produccion de calor; y (iv) discutir las implicaciones
ecoldgicas y evolutivas de la termorregulacion frente al cambio climético global.

2 MARCO TEORICO

2.1 Conceptos fundamentales de la termorregulacion

La termorregulacion consiste en el conjunto de procesos biologicos y biofisicos mediante los cuales los
organismos mantienen su temperatura corporal dentro de limites funcionales compatibles con la homeostasis
celular y el rendimiento ecologico (HILL; WYSE; ANDERSON, 2012). Tradicionalmente, los animales se
categorizan segun el origen de la principal fuente de calor térmico en ectodermos y endodermos, ademas de
la condicidén de heteroterma, en la que ocurren patrones temporales o regionales de variacion térmica en el
mismo organismo.

Los ectodermos dependen principalmente del flujo térmico ambiental resultante del equilibrio radiactivo,
conductor y conectivo, mostrando tasas metabolicas basales sustancialmente mas bajas en comparacion con
los de endodermos de tamafio equivalente (HILL; WYSE; ANDERSON, 2012; SEEBACHER;
FRANKLIN, 2011). Por otro lado, los endodermos mantienen temperaturas corporales altas y constantes a
costa de una alta tasa metabolica intrinseca y aislamiento tisular. Los heterotermos, a su vez, se mueven
entre estados termorreguladores segun las demandas estacionales, circadianas o espaciales.

Es importante enfatizar que la condicion de ectodérmica no es sinonimo de pasividad ante el gradiente
ambiental; el término arcaico "poiquilotermia" resulta insuficiente para describir la gran mayoria de reptiles
contemporaneos, ya que varias familias mantienen su temperatura corporal central notablemente estable
durante las horas de actividad diurna (HUEY, 1982; TAYLOR et al., 2021).

El balance térmico biofisico de un reptil en el microambiente puede expresarse analiticamente asi:

Donde 7b es la temperatura corporal central, 7a representa la temperatura ambiente de funcionamiento, Hm
es la tasa de calor generada por vias metabolicas, R comprende el flujo neto de radiacion solar directa e
infrarroja de onda larga, C congrega las tasas conductoras con el sustrato y la conecta con la capa limite de
aire circulante, £ simboliza la pérdida latente de calor por evaporacion cutnea y respiratoria, y K refleja la
conductancia térmica global del tejido del organismo. Esta formulacion muestra cdémo pequeiias
modulaciones conductuales y vasculares alteran sustancialmente términos especificos de la ecuacion,
modulando la inercia térmica corporal en tiempo real (BARTLETT; GATES, 1967, PORTER; GATES,
1969).

2.2 Mecanismos conductuales de la regulacion térmica

Las estrategias conductuales son la via principal y mas energéticamente econémica de regulacion térmica de
reptiles, con un costo bioenergético sustancialmente menor en comparacion con la termogénesis metabolica
obligatoria observada en la endotérmica (TAYLOR et al., 2021; HUEY et al., 2009). Mediante la movilidad



orientada en el espacio tridimensional, el organismo selecciona activamente zonas con condiciones micros
climaticos, optimas dentro del mosaico térmico del habitat.

La heliometria conductual o asoleamiento se manifiesta mediante la exposicion intencionada a la radiacion
solar directa. Durante las primeras horas de la mafiana, los individuos colocan el eje longitudinal dorsal
estrictamente perpendicular a la incidencia de los rayos solares para maximizar la absorcién fotdnica;
cuando alcanzan el umbral superior voluntario, abandonan los lugares expuestos y buscan refugio en grietas
rocosas, doseles o madrigueras subterraneas (HUEY; SLOAT, 1990; PIANKA; VITT, 2003).

La seleccion refinada de micro habitats actia en sinergia con el basking. Los reptiles de bosques tropicales
y formaciones de sabana exploran perfiles verticales en troncos de arboles, horizontes de hojarasca y grietas
estructurales, mientras que los taxones semi-acuaticos alternan permanencia en margenes soleados y
extractos estratificados de la columna de agua con diferentes temperaturas de funcionamiento
(SEEBACHER; FRANKLIN, 2005).

Los ajustes posturales alteran decisivamente la conductancia y el darea superficial expuesta.
Comportamientos como e/ Stilting, en los que el reptil levanta el tronco y la cola sobre extremidades
completamente extendidas, minimizan la ganancia conductora de sustratos sobrecalentados y maximizan el
enfriamiento conectivo del aire circundante (TAYLOR et al., 2021; HUEY et al., 2009). Lo contrario ocurre
durante las fases frias, cuando el individuo aplana la region téraco - abdominal contra superficies liticas
conductoras de calor.

El desplazamiento del péndulo, llamado shuttling, se caracteriza por la alternancia frecuente entre zonas
soleadas y sombreadas. Esta oscilacion cinética continua estabilizando la temperatura interna en margenes
de fluctuacién estricta, a menudo por debajo de 2 °C, incluso frente a amplitudes térmicas exdgenas
superiores a 15 °C en entornos abiertos (HUEY et al., 2009).

2.3 Mecanismos fisioldgicos y ajustes sistémicos

Cuando la flexibilidad conductual se ve restringida por presiones ecoldgicas, riesgos de depredacion o
escasez de refugios térmicos, entran en juego ajustes autonomos y circulatorios refinados que modulan las
tasas de transferencia de calor entre el ntcleo corporal y la periferia (SEEBACHER; FRANKLIN, 2005;
BARTLETT; GATES, 1967).

La regulacion vasomotor periférico permite el fendmeno de histéresis térmica: los reptiles se calientan mas
rapido de lo que se enfrian. Durante la fase de ganancia térmica, se observa una vasodilatacion significativa
de los lechos capilares cutaneos, combinada con un aumento del gasto cardiaco debido a la taquicardia y una
reduccion del shunt intracardiaco intracavitario de derecha a izquierda reducido, acelerando el transporte del
calor caliente en la piel hacia los tejidos profundos; durante el enfriamiento, se produce una vasoconstriccion
periférica intensa acompanada de bradicardia, que retiene el calor en el compartimento central
(SEEBACHER; FRANKLIN, 2005; GRIGG et al., 1979). Vea la representacion en la Figura 1.
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Figura 1. Desempeifio de las actividades fisiologicas para la regulacion térmica de reptiles

La tasa metabolica de los tejidos sigue la cinética termodinamica intrinseca descrita por el coeficiente
térmico Q10, generalmente entre 2,0 y 3,0 para la mayoria de los procesos biologicos en reptiles. En
especimenes corporales grandes, como cocodrilos y tortugas marinas, la baja relacion superficie-volumen da
lugar al fenomeno de la gigantotermia, reteniendo el calor generado metabolicamente y amortiguando las
subitas variaciones circadianas térmicas (SEEBACHER; FRANKLIN, 2011; SPOTILA et al., 1991).

El sistema respiratorio actia directamente en la disipacion de sobrecargas de calor mediante enfriamiento
evaporativo mediante jadeos (panting) y de una abertura de la cavidad bucal (gaping). Estas respuestas
ventilatorias promueven una rapida pérdida latente de calor en las mucosas humedecidas bucofaringeas,
aunque establecen un compromiso fisioldgico estricto con la osmorregulacion y el equilibrio hidrico del
animal (TAYLOR et al., 2021; TATTERSALL et al., 2006). Consultar la Figura 1.

Disposiciones anatomicas especializadas funcionan como intercambiadores vasculares contracorrientes.
Redes vasculares admirables (retia mirabilia) y plexos artero venosos dispuestos en los arcos carotideos y el
craneo aislan térmicamente el cerebro y los 6rganos sensoriales, manteniendo el sistema nervioso central en
niveles térmicos mds bajos y protegido de picos hipertermosensibles fatales durante episodios de
calentamiento corporal generalizado (SHINE, 2005; SPOTILA et al., 1991). Vea la representacion en la
Figura 2.
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Figura 2. Mecanismos integrados de termorregulacion en reptiles, mostrando la interaccion entre estrategias
conductuales, fisiologicas y morfologicas. Fuente: Preparado por el autor, basado en Seebacher y Franklin (2005).

2.4 Control neuroendocrino: eje hipotalamico-hipoéfisis-tiroideo

El eje hipotalamico-hipofisis-tiroidea (HHT) constituye la columna vertebral de la sefializacion
neuroendocrina que gobierna las respuestas plasticas de la aclimatacion estacional en ectodermos de
vertebrados (LITTLE; SEEBACHER, 2014; LITTLE, 2021). Este eje traduce estimulos térmicos
ambientales en sefiales quimicas circulantes con accion sistémica duradera.

La percepcidn térmica comienza con la activacion de neuronas termo sensibles, distribuidas en la periferia
tegumentaria y en el area pre Optica y el hipotdlamo anterior (POAH). Los canales transitorios de los
receptores potenciales (canales TRP) integrados en estas neuronas codifican los umbrales de activacion y
alimentan los circuitos de integracion hipotaldmica, modulando el punto de ajuste térmico interno
(SEEBACHER; FRANKLIN, 2005; CABANAC, 2006).

Al exponerse al frio cronico, los nucleos hipotaldmicos sintetizan y liberan la hormona liberadora de
tirotropina (TRH) en el sistema puerta hipofisario. Cuando alcanza los tirotréficos en la adenohipéfisis, la
TRH estimula la sintesis y secrecion de la hormona estimulante de la tiroides (TSH), que transita por la
circulacion sistémica hasta la glandula tiroides de los reptiles, desencadenando la captacion de yoduro, la
yodacion de tiro globulina y la posterior secrecion de tiroxina (T4) y triyodotironina (T3) (LITTLE;
SEEBACHER, 2014; HULBERT, 2000). Las hormonas tiroideas circulan unidas a portadores plasmaticos
especificos y transpone el sarcolema y las membranas plasmaticas mediante transportadores transmembrana
especificos, como el transportador mono carboxilico 8 (MCTS8) y 10 (MCT10). En el medio intracelular, las
deiodinasas de la familia de la yodotironina-deiodinasa (D1 y D2) convierte metabdlicamente la prohormona
T4 en el efector nuclear T3, mientras que la deiodasa tipo 3 (D3) inactiva T4 en metabolitos inversos de T3
(rT3) y diodos (T2), regulando la biodisponibilidad tisular de la hormona bioldégicamente activa (HULBERT,
2000; LITTLE, 2021). En la Figura 3 tenemos una representacion de este fenomeno.



Los circuitos de retroalimentacion negativa finamente calibrados completan el bucle neuroendocrino: las
concentraciones elevadas de T3 intracelular en el hipotdlamo y la glandula pituitaria inhiben
transcripcionalmente la expresion de los genes precursores de TRH y TSH, protegiendo el sistema contra

sobrecargas funcionales y ajustando la tasa metabdlica en reposo a las oscilaciones térmicas predominantes
(LITTLE; SEEBACHER, 2014).

2.5 Papel de la tiroxina y la triyodotironina en la termorregulacion

La tiroxina y la triyodotironina desempefian un papel central en la plasticidad metabodlica térmica de reptiles,
regulando la transcripciéon génica de elementos bioenergéticos estructurales y enzimas oxidativas en
respuesta a la historia térmica de la aclimatacion estacional (HULBERT, 2000; LITTLE; SEEBACHER,
2014).

En el compartimento nuclear, T3 se asocia con receptores especificos de hormona tiroidea (TRa y TRp), que
actiian preferentemente en forma de heterodimeros con el receptor retinoide X (RXR). Estos complejos
heterodimeros reconocen y se anclan en los elementos de respuesta hormonal tiroidea (ERT) presentes en las
regiones promotoras de los genes objetivo, orquestando un programa de transcripciones orientado a la
amplificacion de la capacidad energética celular:

1. Estimulacion directa de la transcripcion de las subunidades alfa y beta de la bomba Na'/K*-AT Pasa
en la membrana plasmatica, amplificando el consumo celular de ATP y promoviendo el calor
residual termo génico.

2. Aumento sustancial en la expresion de enzimas de cadena respiratoria y fosforilacion oxidativa,
incluyendo citocromo ¢ oxidasa (Complejo IV), ATP sintasa y subunidades mitocondriales del
Complejo 1.

3. Regulacion al alza de la transcripcion activada por proliferadores de peroxisoma del receptor alfa
(PGC-1a), estimulando la biogénesis mitocondrial y remodelacion morfoldgica de las crestas
internas.

4. Estimulacion de la transcripcion de proteinas desacopladoras de la membrana mitocondrial interna
(UCPs homologas), que promueven la fuga selectiva de protones y el calor sin sintesis de fosforil
acoplado.

Como el rendimiento termodindmico global de la fosforilacién oxidativa bajo condiciones fisiologicas es de
alrededor del 40%, el 60% restante de la variacion de energia libre de Gibbs se disipa inevitablemente en la
matriz celular en forma de calor de entalpia, elevando la temperatura de tejidos altamente activos
metabolicamente (HILL; WYSE; ANDERSON, 2012; LITTLE; SEEBACHER, 2014).

Ademas, experimentos cldsicos demuestran que la administracion exogena de tiroxina es capaz de redefinir
el punto de ajuste hipotalamico, impulsando a los animales a seleccionar rangos de temperatura corporal mas
altos, mientras que las intervenciones farmacoldgicas con agentes anti tiroideos deprimen las curvas de
rendimiento bioldgico y la capacidad de termo tolerancia (LITTLE, 2021; SCHWARTZ; MURRAY;
SEEBACHER, 2008). Las Figuras 3 y 4 se complementan para representar los fendmenos mencionados.
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Figura 3. Esquema del eje neuroendocrino hipotalamico-hipofisis-tiroideo (HHT) vy sus acciones periféricas en la
termorregulacion reptiliana, Parte 1. Fuente: Preparado por los autores con base en AVILA-MENDOZA et al (2016).
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Figura 4. Esquema del eje neuroendocrino hipotalimico-hipofisis-tiroideo (HHT) y sus acciones periféricas en la
termorregulacion reptiliana, Parte 2. Fuente: Preparado por los autores con base en AVILA-MENDOZA et al (2016).

2.6 Mecanismos de sefializacion celular y transduccion térmica en el tejido muscular esquelético de lagartos
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El tejido muscular esquelético constituye la mayor porcion volumétrica de la masa corporal en lagartos y
actla como una matriz termo génica periférica mas dinamica. A nivel sub celular, esta via integra canales
transmembrana termo sensibles, acoplamiento excitacién-contraccion (AEC), cinética de translocacion
ionica Ca?" y control respiratorio mitocondrial (BERCHTOLD; BRINKMEIER; MUNTENER, 2000;
SEEBACHER; FRANKLIN, 2011).

La transduccion térmica primaria en el sarcolema se basa en la densidad de canales polimodales TRP.
Isoformas como TRPV1 a TRPV4 responden al estrés térmico calentandose, mientras que TRPM8 y TRPA1
se abren bajo rangos térmicos bajos. La activacion de estos canales id0nicos promueve afluentes controlados
de Na' y Ca*, alterando el potencial de reposo del sarcolema y sensibilizando miocitos a estimulos
sindpticos neuromusculares (LITTLE; SEEBACHER, 2014; SEEBACHER; FRANKLIN, 2011).

Durante la despolarizacion generada por la placa motora, el potencial de accion se propaga profundamente
dentro del miocito a través de la red de tibulos transversos (tibulos T). Este cambio de voltaje se siente
directamente por el receptor de dihidropiridina (DHPR, correspondiente al canal de calcio dependiente de
voltaje CaV1.1), que experimenta un cambio conformacional y abre, mediante interaccion alostérica directa,
los canales liberadores de calcio (receptores de rianodina tipo 1, RyR1) anclados en la membrana del
reticulo sarcopldsmico (BERCHTOLD; BRINKMEIER; MUNTENER, 2000; JOHNSTON; TEMPLE,
2002).

La masiva apertura de los canales RyR1 drena el reservorio luminal de Ca*, donde el ion fue almacenado y
amortiguado por la proteina calsequestrina. Esta descarga eleva bruscamente la concentracion citosolica de
Ca?" libre basal de = 100 nM a picos transitorios en el rango de 1 a 10 pM. Los iones Ca** difunden y se
unen a los sitios de alta afinidad de la troponina C (TnC), generando una alteracidon estereoquimica que
desplaza la tropomiosina al surco de la hélice F-actina, exponiendo los sitios de anclaje de miosina
(BERCHTOLD; BRINKMEIER; MUNTENER, 2000).

Las cabezas globulares de miosina interactian en los sitios libres, hidrolizan ATP y liberan fosfato
inorganico (Pi), desencadenando el golpe de potencia que tira de los microfilamentos de actina y acorta los
sarcomeros. La velocidad méxima de este ciclo catalitico contractil (miosina-ATPasa Vmax) depende
fuertemente de la temperatura, por lo que los ambientes frios imponen una reduccion notable del
acortamiento muscular y restricciones marcadas en el rendimiento de escape o caza (JOHNSTON;
TEMPLE, 2002; HILL; WYSE; ANDERSON, 2012).

El proceso de relajacion requiere la rapida eliminacion del sarcopldsmico Ca?’, mediado predominantemente
por la bomba de calcio del reticulo sarcoplasmatico (SERCAT1), con menor contribucion del intercambiador
Na'/Ca** (NCX) y la bomba de membrana PMCA. SERCALI esta intimamente modulada por el micro
péptido sarcolipina (SLN). Bajo la aclimatacién a bajas temperaturas, la interaccidon entre sarcolipina y
SERCAT1 desacopla parcialmente el transporte fisico de Ca?" de la hidrolisis de ATP, promoviendo ciclos de
consumo de nucleotidos "infructuosos" donde la energia libre se libera directamente en forma de calor — un
mecanismo central para la termogénesis sin temblor en tejidos reptilianos (BERCHTOLD; BRINKMEIER;
MUNTENER, 2000; SCHWARTZ; MURRAY; SEEBACHER, 2008).

De forma simultdnea con los eventos miofibrilares, porciones de calcio citosolico elevado entran en la
matriz mitocondrial a través de canales anionicos dependientes de voltaje (VDAC) en la membrana
mitocondrial externa y por el complejo uniportador de calcio mitocondrial (MCU) en la membrana interna,
esta Ultima regulada por las subunidades accesorias MICU1, MICU2 y EMRE. Dentro de la matriz
mitocondrial, Ca®>" se une alostéricamente y activa tres deshidrogenasas centrales del ciclo del acido
tricarboxilico: fosfatasa de piruvato deshidrogenasa, isocitrato deshidrogenasa dependiente de NAD" y
alfa-cetoglutarico deshidrogenasa (SEEBACHER; FRANKLIN, 2011; BERCHTOLD; BRINKMEIER;
MUNTENER, 2000).
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Esta activacion catalitica acelera drasticamente la reduccion de las coenzimas redox, aumentando la tasa de
produccion intramitocondrial de NADH y FADH:. Estos donadores alimentan la cadena de transporte de
electrones, intensificando la extrusion transmembrana de protones (H') en el espacio intermembrana y
generando un fuerte potencial de membrana mitocondrial (A¥m). El reflujo quimiosmético de estos
protones impulsa tanto la sintesis de ATP a través de las subunidades Fo 'y F1 de la ATP sintasa como la
fuga endotérmica regulada por isoformas basales de proteinas desacopladoras (UCPs) identificadas en
reptiles, generando porciones significativas de calor metabdlico (SCHWARTZ; MURRAY; SEEBACHER,
2008; SEEBACHER; FRANKLIN, 2011).

Las vias de transduccion adicionales operan en el control a largo plazo: la elevaciéon de Ca*" activa el
complejo calcio-calmodulina, estimulando la quinasa dependiente de calcio-calmodulina II (CaMKII), que
fosforila tanto RyR1 como SERCAT1, modulando la amplitud del ciclo del calcio. Simultaneamente, el estrés
energético induce un aumento en la relacion AMP/ATP al activar la proteina quinasa activada por AMP
(AMPK), que fosforila PGC-1a y dirige la biogénesis mitocondrial y los cambios en la composicion lipidica
de las bicapas (adaptacion a la membrana homeoviscosa) para preservar la funcionalidad celular a diferentes
temperaturas de funcionamiento (JOHNSTON; TEMPLE, 2002; LITTLE, 2021; SEEBACHER;
FRANKLIN, 2011). Las Figuras 4 y 5 describen las actividades de la sefializacion molecular de la
transduccion térmica en los reptiles.

Sefalizacion celular y transduccion térmica en el miisculo esquelético de lagartos
Canales TRP, despolarizacién sarcolémica y sefializacién Ca**-calmodulina-AMPK
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Figura 4. Via de sefializacion celular en fibras musculares esqueléticas, destacando el acoplamiento
excitacion-contraccion y la regulacion de la respiracion mitocondrial por el calcio. Parte 1. Fuente: Preparado por los
autores con base en Berchtold et al (2000), Seebacher y Franklin (2005) Johnston y Temple, Little y Seebacher (2014),
Little (2021).
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en tejidos reptilianos
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Figura 5. Via de sefializacion celular en fibras musculares esqueléticas, destacando el acoplamiento
excitacion-contraccion y la regulacion de la respiracion mitocondrial por el calcio. Parte 2. Fuente: Preparado por los
autores con base en Berchtold et al (2000), Schwartz et al (2008), Seebacher y Franklin (2011) y Hill et al. (2012).

2.7 Aspectos morfoldgicos y adaptaciones estructurales

Las caracteristicas morfologicas y anatomicas delimitan el espectro biofisico dentro del cual operan las
estrategias fisiologicas y conductuales, imponiendo restricciones u ofreciendo ventajas termorreguladoras
notables frente a las condiciones ambientales (PIANKA; VITT, 2003; HILL; WYSE; ANDERSON, 2012).

La relacion entre la superficie y el volumen corporal condiciona las tasas cinéticas de transferencia térmica.
Los lagartos pequeios tienen una alta relacion superficie/volumen combinada con una alta conductancia
térmica, lo que permite un calentamiento corporal casi instantaneo al sol, pero impone una rapida pérdida de
calor en microhabitats sombreados; por el contrario, los animales voluminosos presentan una inercia térmica
tisular significativa, lo que ralentiza las tasas de enfriamiento nocturno (SPOTILA et al., 1991;
SEEBACHER; FRANKLIN, 2011).

La dermis y la epidermis de los reptiles contienen capas especializadas de cromatoforos, iridocitos y
melan6foros profundos. Mediante la dispersion o agregacion intracelular de granulos de melanina bajo
mando hormonal (MSH) y autondémico, muchos taxones alteran la reflectancia del tegumento: la dispersion
oscurece la superficie y maximiza el coeficiente de absorcion de la radiacion solar durante las primeras
horas de la mafiana, mientras que la agregacion perinuclear aclara la piel, reflejando el exceso de radiacion
al mediodia y evitando el sobrecalentamiento letal (PIANKA; VITT, 2003; STUART-FOX; MOUSSALLLI,
2009). Esta actividad est4 esquematizada en la Figura 6.

Ademas, la barrera corneal beta-queratina en las escamas epidérmicas actiia como un envolvente hidrofébico
estanca. Esta estructura preserva la integridad del agua corporal en matorral xérofilo, minimizando las
pérdidas cutaneas de agua y restringiendo la disipacion latente de calor Gnicamente a la via ventilatoria
controlada (HILL; WYSE; ANDERSON, 2012).
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Figura 6. Via de sefializacion celular en fibras musculares esqueléticas, destacando el acoplamiento
excitacion-contraccion y la regulacion de la respiracion mitocondrial por el calcio. Parte 2. Fuente: Preparado por los
autores con base en Pianka y Vitt (200, Stuart-Fox y Moussalli (2009).

2.8 Rangos térmicos preferidos y limites de tolerancia

El perfil de respuesta bioldgica de los reptiles al gradiente ambiental se expresa cuantitativamente mediante
Curvas de Rendimiento Térmico (TPCs). En el &pice funcional de estas curvas se encuentra el rango de
temperatura preferido u O6ptimo, comunmente entre 25 °C y 35 °C para la mayoria de las esquamatas y
quelonias continentales (HUEY, 1982; HILL; WYSE; ANDERSON, 2012).

Los extremos de las curvas de rendimiento estan delimitados por los limites térmicos criticos. La
Temperatura Minima Critica (Min Tft) representa el umbral térmico inferior en el que el reptil pierde control
neuromuscular y capacidad de escape, situandose comunmente entre 0 °C y 10 °C en especies de climas
subtropicales y tropicales de tierras altas. La Temperatura Maxima Critica (Tmax) define el punto de colapso
locomotor superior y paralisis muscular reversible asociado al choque térmico, estableciendo rutinariamente
en el rango entre 40 °C y 45 °C en entornos desérticos y abiertos.

La amplitud teodrica entre TCmax y TCmin expresa la amplitud térmica tolerada por el organismo. Las
especies euritermas de latitudes altas lidian con gradientes estacionales extensos y desarrollan una marcada
plasticidad fenotipica; por otro lado, las especies estenotermas de bosques tropicales de tierras bajas viven
en ambientes térmicos amortiguados y operan peligrosamente cerca de sus limites fisioldgicos de tolerancia
térmica (SINERVO et al., 2010; KEARNEY; SHINE; PORTER, 2009).

3 METODOLOGIA
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El presente estudio se configura como una revision cientifica narrativa de la literatura especializada, un
procedimiento metodologico orientado al analisis exhaustivo, critico y contextualizado del estado del arte
sobre un tema biomédico o zoologico dado (ROTHER, 2007).

El estudio de referencias bibliograficas se realizd mediante consultas sistematicas a las bases de datos
indexadas PubMed/MEDLINE, ScienceDirect, Web of Science, Scopus, SciELO y Google Scholar. Los
descriptores adoptados en las ecuaciones de busqueda incluian términos en portugués e inglés:
"Termorregulagdo em répteis / Reptile thermoregulation”, "Ectotermia e ecologia térmica / Ectothermy and
thermal ecology", "Eixo hipotdlamo-hipofise-tireoide / Hypothalamic-pituitary-thyroid axis", "Sinalizagao
celular muscular e célcio / Muscle cell signaling and calcium", "Respiracdo mitocondrial e UCP /
Mitochondrial respiration and uncoupling proteins" e "Mudangas climaticas e limites térmicos / Climate
change and critical thermal limits".

El principal criterio de inclusion fueron las publicaciones revisadas por pares entre 2000 y 2026, con
prioridad en la fisiologia comparativa de reptiles, modelos mecanicistas biofisicos y ensayos moleculares de
regulacion térmica tisular. Se incorporaron articulos tedricos y clasicos de valor historico anteriores al afio
2000 para salvaguardar la base biofisica y taxondmica primaria. Se excluyeron estrictamente las actas de
congresos sin revision formal por parte de un comité editorial, resimenes simples, monografias de
estudiantes de grado no publicadas e informes puramente anecddticos.

El uso de inteligencia artificial (IA) se realizdé conforme a la Ordenanza CNPq 2664/2026 del Ministerio de
Ciencia, Tecnologia e Innovacion/Consejo Nacional para el Desarrollo Cientifico y Tecnoldgico de la
Republica Federativa de Brasil.

4 RESULTADOS Y DISCUSION

4.1 Control conductual como estrategia principal

El andlisis de los datos recopilados confirma categoricamente la primacia de la respuesta conductual en la
regulacion térmica diaria de reptiles (HUEY et al., 2009; TAYLOR et al., 2021). La capacidad de transitar
entre gradientes radiactivos permite a los organismos ectotérmicos ahorrar cantidades considerables de ATP,
reservando la biomasa obtenida en la busqueda de alimento para el crecimiento y la reproduccion corporal.

Los registros de telemetria en estado natural revelan que, durante ventanas diurnas activas, los lagartos
pequefios y medianos mantienen variaciones de tuberculosis contenidas en bandas estrictas por debajo de
3°C mediante el mecanismo continuo de traslado del péndulo, a pesar de que la temperatura del aire
circundante oscila en gradientes severos superiores a 15 °C (HUEY et al., 2009; PIANKA; VITT, 2003).

Cabe sefialar, sin embargo, que la eficiencia de esta estrategia primaria depende estrictamente de la
heterogeneidad estructural del microhdbitat. En paisajes antropizados, degradados o fragmentados, la
pérdida del dosel forestal y la destruccion de troncos caidos y grietas rocosas eliminan los mosaicos térmicos
del refugio, obligando a los animales a permanecer mas alla del punto térmicamente seguro o a buscar
madrigueras subterrdneas durante periodos excesivamente prolongados (SEEBACHER; FRANKLIN, 2005;
KEARNEY; SHINE; PORTER, 2009).

4.2 Respuestas fisioldgicas complementarias e integracion sistémica
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La evidencia experimental atestigua que las respuestas fisiologicas y hemodinamicas act@ian en estricta
complementariedad a los comportamientos conductuales, permitiendo amplificar o restringir las pérdidas de
calor corporal segin la demanda circunstancial (SEEBACHER; FRANKLIN, 2005; GRIGG et al., 1979).

El control vasomotor y la modulacién de la frecuencia cardiaca generan una asimetria térmica ventajosa
(histéresis en el ciclo de enfriamiento calido). En cocodrilos de gran masa y quelonios marinos, los
mecanismos de retencion circulatoria y gigantotermia promueven gradientes térmicos entre el duramen
central y la piel que alcanzan niveles de hasta 10 °C en aguas frias, manteniendo los 6rganos nobles
perfectamente perfundidos y operativos durante inmersiones prolongadas (SPOTILA et al., 1991).

Sin embargo, respuestas fisiologicas evaporativas extremas, como la respiracion jadeante y la apertura
constante de los grifos expuestos al viento, generan graves compromisos sistémicos en la osmorregulacion y
el equilibrio electrolitico (TATTERSALL et al., 2006; TAYLOR et al., 2021). Bajo un estrés hiper dérmico
persistente en ambientes semidridos, el agua gastada para el enfriamiento cefélico induce estrés osmotico y
deshidratacion celular, limitando la viabilidad de estas vias homeostaticas a largo plazo.

4.3 Modulacion neuroendocrina y accion de las hormonas tiroideas

El eje neuroendocrino HHT actia como el principal coordinador de la plasticidad térmica a medio y largo
plazo en reptiles sujetos a ciclos estacionales marcados (LITTLE; SEEBACHER, 2014; CABANAC, 2006).
La deteccion continua del enfriamiento en neuronas termosensibles del hipotalamo anterior desencadena la
sefalizacion mediante TRH-TSH que reconfigura la fisiologia metabolica vasocelular.

La accion combinada de las enzimas desyodinasa D1 y D2 garantiza un suministro intracelular éptimo de
trilodotironina en los tejidos musculares y hepaticos, activando los receptores nucleares TRa y TRp. El
aumento resultante en la expresion de isoformas de Na’/K'-ATPasa y enzimas mitocondriales mediante
PGC-1la garantiza que los animales aclimatados a temperaturas invernales o bajas mantengan tasas
metabolicas operativas viables para mantener la motilidad basica (HULBERT, 2000; LITTLE, 2021).

Experimentos controlados de manipulacion endocrina demuestran que la ingesta suplementaria exdgena de
tiroxina es capaz de elevar la temperatura corporal seleccionada en gradientes térmicos de laboratorio; por el
contrario, los animales sometidos a la inhibicion tiroidea por propiltiouracilo (PTU) o perclorato deprimen
significativamente la respiracion mitocondrial basal y muestran letargo conductual persistente a
temperaturas que serian ideales para ejemplares intactos (SCHWARTZ; MURRAY; SEEBACHER, 2008;
LITTLE; SEEBACHER, 2014).

4.4 Senalizacion calciosa y respiracion mitocondrial en el tejido muscular

La literatura contemporanea atribuye a la dinamica del ion Ca*' en las fibras esqueléticas de los lagartos la
clave para el acoplamiento entre la mecanica contractil y la regulaciéon térmica mitocondrial celular
(BERCHTOLD; BRINKMEIER; MUNTENER, 2000; JOHNSTON; TEMPLE, 2002). La entrada eléctrica
mediada por el sensor de voltaje CaV1.1 en los tibulos T se transfiere mecanicamente a los receptores de
rianodina RyR1, desencadenando la cascada citoplasmatica de calcio.

Durante la fase de relajacion muscular, el trabajo realizado por la bomba de calcio SERCA1 interacttia
molecularmente con el péptido sarcolipino. Esta conformacion alostérica se desvia del uso de ATP: en lugar
de la estequiometria clésica de transporte con dos iones Ca?" bombeados por molécula hidrolizada, una gran
fraccion de la energia fosforilica se disipa inmediatamente en forma de calor, constituyendo un sistema
termogénico eficiente sin temblar en reptiles en reposo (BERCHTOLD; BRINKMEIER; MUNTENER,
2000; SCHWARTZ; MURRAY; SEEBACHER, 2008).
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Paralelamente, la movilizaciéon del calcio libre sarcopldsmico y su translocacién al interior mitocondrial a
través de los poros del MCU aceleran el ciclo de Krebs mediante deshidrogenasas dependientes de calcio.
La intensa formacion de equivalentes reductores maximiza el flujo a través de la cadena respiratoria; en
presencia de proteinas de desacoplamiento activadas (UCPs), el gradiente H' se disipa en calor entalpatico
antes de su paso obligatorio a través de la ATP sintasa (SCHWARTZ; MURRAY; SEEBACHER, 2008;
SEEBACHER; FRANKLIN, 2011).

La retroalimentacion mediante quinasas CaMKII y AMPK protege la fibra frente a fallos bioenergéticos,
sefalando la necesidad continua de sintesis proteica, reestructuracion de la densidad mitocondrial y
remodelacion fosfolipida de las membranas para mantener una permeabilidad y fluidez Optimas frente a
enfriamiento o sobrecalentamiento (JOHNSTON; TEMPLE, 2002; SEEBACHER; FRANKLIN, 2011).

4.5 Variacion interespecifica y adaptaciones ambientales

La irradiacion evolutiva de reptiles a través de los biomas terrestres mas distintos se refleja en notables
diversificaciones en la fisiologia térmica entre diferentes clados. Linajes que colonizaron ambientes
hiperaridos, como los representantes de Iguanidae y Agamidae, muestran adaptaciones que les permiten
realizar carreras a alta velocidad a temperaturas corporales superiores a 40 °C, mostrando enzimas
musculares termorresistentes (HUEY, 1982; PIANKA; VITT, 2003).

En cambio, los lagartos adaptados a grandes altitudes en los Andes o las montafias del sur, como especies
del género Liolaemus, exhiben maxima coordinaciéon neuromuscular y buisqueda activa de alimento bajo
temperaturas corporales tan bajas como 15 °C a 20 °C. Sus tejidos expresan isoformas enzimaticas
contractiles y miosinas con mayor flexibilidad conformacional a bajas energias térmicas cinéticas (HUEY,
1982; JOHNSTON; TEMPLE, 2002).

La historia de vida y el modo reproductivo también guian la termorregulacion. Las hembras de especies
viviparas demuestran un estricto refinamiento en la busqueda térmica durante el periodo gestacional,
manteniendo sus temperaturas internas dentro de ventanas sustancialmente mas estrechas que los machos de
la misma poblacion, asegurando un desarrollo embrionario armonioso y previniendo malformaciones
congénitas en la descendencia (SHINE, 2005).

4.6 Impactos del cambio climatico en la ecologia térmica

El rapido cambio climatico global plantea graves desafios para los medios de vida de los reptiles en todo el
planeta. El continuo aumento de las temperaturas medias globales y la mayor frecuencia de olas de calor
extremas comprimen criticamente las ventanas diarias disponibles para la recoleccion de alimento y la
actividad reproductiva segura al aire libre (SINERVO et al., 2010; KEARNEY; SHINE; PORTER, 2009).

Cuando las temperaturas ambientales superan la tolerancia térmica maxima voluntaria de los individuos
durante horas, los animales se ven obligados a permanecer aislados en refugios o madrigueras sombreadas,
lo que provoca un equilibrio energético cronico deficiente y una dréstica caida en las tasas reproductivas. En
especies que presentan determinacion sexual dependiente de la temperatura (TSD), como las tortugas de rio
y los cocodrilos, las desviaciones térmicas en los sitios de anidacion han distorsionado gravemente la
proporcion de sexos poblacionales, generando crias unisexuales con colapsos demograficos inminentes
(VALENZUELA; LANCE, 2004; JANZEN, 1994).

Aunque la plasticidad fenotipica celular —que implica la regulacién del eje HHT, la remodelacion
mitocondrial y la expresion de proteinas de choque térmico (HSPs)— otorga a los individuos cierta
resiliencia, la velocidad vertiginosa de los cambios antropogénicos supera ampliamente la tasa evolutiva
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observada en la mayoria de las lineas de linajes especializados de reptiles (SEEBACHER; WHITE;
FRANKLIN, 2015; LITTLE; SEEBACHER, 2014).

S CONSIDERACIONES FINALES

La termorregulacion en reptiles es un sistema bioldgico integrado y altamente sofisticado, que desmitifica la
vision histérica y reduccionista de que estos animales son organismos puramente pasivos en relacion con las
variables de su entorno. El equilibrio térmico corporal resulta de la orquestacion precisa entre conductas
espaciales activas, ajustes vasomotores autondmicos hemodindmicos, sefializacion sistémica de hormonas
neuroendocrinas y cascadas de transduccion celular y bioenergética finamente coordinadas.

Las respuestas conductuales, especialmente la seleccion dirigida de microhabitats térmicos, la orientacion a
la radiacion solar y el desplazamiento entre las manchas solares y la sombra, siguen siendo la via principal
de conservacion y disipacion térmica del organismo. Esta economia conductual permite a los reptiles
mantener altos niveles de actividad con un consumo metabdlico de energia muchas veces menor que el
requerido por vertebrados endotérmicos equivalentes.

En el ambito fisioloégico a medio y largo plazo, el eje hipotalamo-hipodfisis-tiroideo desempena un papel
insustituible en la plasticidad y la aclimatacion estacional. La modulacion de los niveles y la actividad de las
hormonas tiroxina y triiodotironina permite la reconfiguracion continua de las tasas de fosforilacion
oxidativa, la expresion de transportadores idnicos como Na'/K'-ATPasa y el punto de ajuste hipotalamico,
demostrando que la ectotermia implica ajustes metabdlicos intrinsecos dindmicos y continuos.

A escala subcelular, la sefalizacion de calcio en el tejido muscular esquelético trasciende su funcion
principal como desencadenante mecanico del complejo contractil actina-miosina. El Ca*" actua directamente
como regulador bioenergético activando enzimas clave de la matriz mitocondrial, alimentando la cadena de
transporte de electrones y participando activamente en la disipacion de energia libre y la generacion de calor
mediante la interaccion entre la bomba SERCA1 y la proteina desacopladora de sarcolipina, configurando
un sofisticado mecanismo termogénico libre de temblores a nivel tisular.

Por ultimo, ante las amenazas sin precedentes que supone el calentamiento antropogénico global y la
fragmentacion forestal, es urgente que futuras investigaciones profundicen en el conocimiento de los limites
epigenéticos y la capacidad plastica de la sefalizacion mitocondrial en reptiles tropicales. Comprender los
limites celulares y neuroendocrinos de la tolerancia térmica en estos animales proporcionard un apoyo
cientifico indispensable para el disefio de planes eficaces de gestion, conservacion y preservacion de la rica
diversidad herpetologica global.
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