(JctH-FC
MA G- ©

L 546

ANALISIS DE RASGOS FISIOLOGICOS Y DE
HISTORIA DE VIDA DE RACHIPTERA LIMBATA
(DIPTERA: TEPHRITIDAE), A LO LARGO DE UN

GRADIENTE LATITUDINAL.

TESIS
ENTREGADA A LA
UNIVERSIDAD DE CHILE

EN CUMPLIMIENTO PARCIAL DE LOS REQUISITOS
PARA OPTAR AL GRADO DE

MAGISTER EN CIENCIAS BIOLOGICAS

FACULTAD DE CIENCIAS
POR
SOFiA ALEJANDRA LENIZ MARTELLI

SEPTIEMBRE 2017

DIRECTOR DE TESIS: DR. CLAUDIO VELOSO
CO-DIRECTORA DE TESIS: DRA. GRISEL CAVIERES



FACULTAD DE CIENCIAS
UNIVERSIDAD DE CHILE
INFORME DE APROBACION
TESIS DE MAGISTER

Se informa a la Escuela de Postgrado de la Facultad de Ciencias que la Tesis
de magister presentada por la candidata

SOFIA ALEJANDRA LENIZ MARTELLI

Ha sido aprobada por la comision de Evaluacion de la tesis como requisito
para optar al grado de Magister en Ciencias Bioldgicas, en el examen de
Defensa Privada de Tesis rendido el dia 21 de agosto 2017.

DIRECTOR DE TESIS: = kB
DR. CLAUDIO VELOSO \__ /‘“f‘Wv\zL
/ N
CO-DIRECTORA DE TESIS: i ’ﬁ\\ \ | 1
DRA. GRISEL CAVIERES ( M ( \l

COMISION DE EVALUACION DE LA TESIS: / A\

DrA. CAREZZA BOTTO

DrA. KARIN MALDONADO




Dedico esta tesis a todos los maestros que han formado parte de mi vida,
comenzando por mis padres,

mis primeros maestros.



AGRADECIMIENTOS

En primer lugar, agradezco a mi tutor Claudio Veloso, por todo su apoyo a lo largo de mi
formacion cientifica, por transmitirme su fascinacion por la ciencia y por participar
activamente de esta investigacion. También quiero dar las gracias a mi cotutora Grisel
Cavieres, por compartir conmigo sus conocimientos sobre fisiologia térmica, por estar
siempre dispuesta a resolver mis dudas y por incitarme a reflexionar. Agradezco a los
integrantes de la comisién evaluadora: Karin Maldonado y Carezza Botto, por sus

sugerencias y observaciones que permitieron enriquecer este trabajo.

Agradezco a todas las personas que hicieron posible este trabajo, particularmente a Belén,
por ayudarme en los inicios de esta investigacion, y a Andrés Sazo por su ayuda en el
aspecto metodologico. Agradezco a los miembros de mi laboratorio, a Diana y Taucare,
por compartir sus experiencias de investigacion y dar espacio a discusiones cientificas.
Agradezco de forma personal a mi amiga Caro, por su compaiiia, su disposicion a discutir
sobre mi tema de estudio y por todo su apoyo emocional. Agradezco a mis padres,
hermanas y amigos, por entregarme el apoyo necesario en este proceso, y a Pablo por
demostrar interés en mi trabajo. Agradezco de todo corazon a mi familia de yoga, a
Yogiraj Tonmoy Shome, a la Andy, a todos mis profesores, compaiieros y alumnos, pues

me han ayudado a aprender de mis errores y avanzar en este camino de formacion.

Agradezco a Conicyt por otorgarme la Beca de Magister Nacional (FOLIO 22150540), y

al proyecto PAIFAC 2015 que hizo posible esta investigacion.



INDICE DE MATERIAS

LISTA DE TABLAS ..ot e aes vi

LISTA DE FIGVURAS .cviinuvnmvumasssseiness s s o s iy et shs s s s s s wvsvies vii

LISTA DE ABREVIATURAS ...t ix

RIS LIVEIEIN . s oot i 5 A R A N W A 0 A X

NI PR T TIE s s A R BT SR NN R Xii

1., IRTRODICCION . ococniuimnm sonsmessssussisns s s s s sty 1
1. TS s mess g TS R B RS 12

L2 TOBIBEROR »ovnoncvmrsmmssineiinsinsisnmine 568 Fosma s i Som i e m i sios s s eanis 13

2. MATERIALES ¥ MBTODOS ....covivemiimmversmsns susvesssoss santavsnss s sisesises 14
2.1 CRATISOTE Q8 BRIII0 s S R s A F S SR R A S TS R RS 14

20  Recoleccidndeoncidias oovvssmunssmnsesunsmmsaoenseossmmsone 16

2.3 Determinacion de contenido Hpidico .........ooviiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiin 12

24  Determinacién de resistencia a la desecacion ..........cocciivviiiiiiiiniiian 18

2.5  Determinacion de curvas de desempefio ..........oooiiiiiiiiiiiiiiii 20

2.6  ArialistsestaBistEns . oo s e S A e s 22

3. RESULTADOS ...ttt ettt ettt e ea et e e et et ta s e e n e a e eanaaas 24
3.1  Andlists de rasgos de historia de vida ... ovssvsmisiviniessssoovrassin 24

3.2 Analisis de rasgos fiSIOIOZICOS ...ouvvvviiiiiiiiiiiiiiiiiii e 30

4, DISCUSION ...oismmssmsimsmesossans s s i ss s i i s sy v e s saas s evasee 43
4.1 Resistencia a la desecacionen R. limbata .................cccoovviiiininn.n. 44

4.2  Desempeifio térmico locomotor en R. limbata ......................coeviniin 48

4.3  Propuestas sobre la funcionalidad de la cecidia ...................ooeennnn, 52

4.4  Estrategias de vida de las diferentes poblaciones de R. limbata ............. 53

5. CONCLUSBIONES .o s smion s s o s o <8 s ssmesse s soss s 56
6. BIBLIOGRAFIA .......ccossesesnssssissssnssisiions insmsessiismaiiernieses by swassvnsssnsse 58
T, ANEXIO < coiiovmpusionmonvuesions sy eses s sy s s o s e s - e 67



Tabla 1.

Tabla 2.

Tabla 3.

Tabla 4.

Tabla 5.

Tabla 6.

Tabla 7.

LISTA DE TABLAS

Variables climaticas para cada poblacion. A: altitud, Tmin: promedio anual de
las temperaturas minimas diarias, Tmax: promedio anual de las temperaturas
maximas diarias, Tprom: promedio anual de las temperaturas promedio diarias,
CV Tmin, Tmax ¥ Tprom: coeficiente de variacion de la temperatura minima,
maxima y promedio, P: precipitacion anual acumulada, An: indice de aridez de
De Martonne y clasificacion de aridez segun Croitoru et al (2013)............ 16

Porcentaje de machos y hembras emergidos en cada poblacion. Se incluye valor
de p asociado a la prueba de proporciones de una muestra con correccion de
contiNUIAAd. ... oot 24

Matriz de correlaciones entre las variables climaticas y el porcentaje de
emergencia (F,), masa corporal, proporcién de lipidos (Pypigos) y volumen de
la cecidia. Para la Py 4,5 y volumen de cecidia, se utilizaron los valores de las
variables corregidos por la masa de los individuos (valores de los residuos
obtenidos a partir de una regresion lineal entre el rasgo y la masa corporal). La
tabla muestra el coeficiente de correlacién (r) y se destacan en negro las
correlaciones que son significativas (p<0,001) ... 29

Matriz de correlaciones entre las variables climaticas y la sobrevivencia a la
desecacidn, el porcentaje de pérdida de agua (PEa) y la tasa de pérdida de agua
(TpEq)- Se utilizaron los valores de las variables corregidos por la masa de los
individuos (valores de los residuos obtenidos a partir de una regresion lineal
entre el rasgo y la masa corporal). La tabla muestra los coeficientes de
correlacion (r) y destaca en negro las correlaciones significativas (p<0,005).. 35

Matriz de correlaciones entre las variables climaticas y la masa himeda, masa
seca y contenido de agua de R. limbata. Para el C, 4y, se utilizaron los valores
corregidos por la masa de los individuos (valores de los residuos obtenidos a
partir de una regresion lineal entre el C,4,, y la masa corporal). La tabla
muestra el coeficiente de correlacion (r) y se destacan en negro las correlaciones
significativas (p<0,001)......ocoiriii e 36

ANOVA para cada parametro de las curvas de desempefio térmico locomotor,
P: poblacion, S: sexo y P:S : interaccion. Se destacan en negro los valores
significativos. La T, fue analizada con PERMANOVA. ... 40

Matriz de correlaciones entre las variables climaticas y los parametros de la
curva de desempefio térmico. La tabla muestra el coeficiente de correlacion (r)
y se destacan en negro las correlaciones significativas. *: valores de p entre 0,05
y 0,005. **: valoresde p < 0,005. .. ... 42

Vi



Figura 1.

Figura 2.

Figura 3.
Figura 4.

Figura 5.

Figura 6.

Figura 7.

Figura 8.

LISTA DE FIGURAS

Fotografias del modelo de estudio. A: Individuo adulto de Rachiptera limbata
(Diptera, Tephritidae). B: Cecidia de Baccharis linearis (Asterales,
PN (2 T 1) D P S— 11

Mapa ilustrativo del gradiente latitudinal de las poblaciones estudiadas a lo
largn ded e el v anomn s im0 e 5o A 5 s 5 T G S5 2 15

Esquema ilustrativo del ensayo de resistencia a la desecacion................. 19

Curva tedrica de desempefio térmico locomotor para ectotermos. Temperatura
critica minima (TCuin), temperatura critica maxima (TCmax), temperatura
optima (T,), amplitud de desempefio térmico (Ter), velocidad maxima (Vimax)
y desempefio total (dreabajo lacurva)...........cooooiiiiiiiiiiiiiiii 21

Porcentaje de emergencia (P, ) de R. limbata en cada poblacion. A: Se grafica
el valor promedio de F, para cada poblacion (n° de individuos emergidos
respecto al n° de cecidias recolectadas). El * indica la diferencia significativa
entre Chillan y el resto de las poblaciones. B: Se grafica el porcentaje de
machos y hembras, respecto al total de adultos emergidos en cada poblacién.
La prueba a posteriori no muestra diferencias significativas .................. 25

Masa corporal de R. limbata en las distintas localidades. Se grafican los
valores promedio = EE. Vallenar (N=116), Ovalle (N=121), Putaendo
(N=107), San Fernando (N=126) y Chillan (N=191). Las letras diferentes
representan la diferencia significativa entre medias de acuerdo a la prueba de
Tukey (P<0,05) oeniie e 26

Proporcidn de lipidos (Pypiq0s) de R. limbata en las distintas poblaciones. Se
grafican los valores promedio de Py, = EE. Vallenar (N=28), Ovalle
(N=39), Putaendo (N=35), San Fernando (N=44) y Chillan (N=57). Las letras
diferentes representan la diferencia significativa entre medias de acuerdo a la
pruebade Tukey (P<0,05) ...t 27

Volumen de las cecidias de Baccharis linearis en funcion de la poblacion. Se
grafican los valores promedio del volumen + EE. Vallenar (N=116), Ovalle
(N=121), Putaendo (N=107), San Fernando (N=126) y Chillan (N=191). Las
letras diferentes representan la diferencia significativa entre medias (Tukey,
i 1 SRRSO ———— 28

vii



Figura 9.

Figura 10.

Figura 11.

Figura 12,

Figura 13.

Figura 14.

Figura 15.

Sobrevivencia de R. limbata a la desecaciéon (horas) en las distintas
poblaciones. Se grafican los valores promedio de la sobrevivencia + EE.
Vallenar (N=29), Ovalle (N=43), Putaendo (N=23), San Fernando (N=32) y
Chillan (N=46). Las letras diferentes representan la diferencia significativa
entre medias de acuerdo a la prueba de Tukey (p<0,05) ........ccceiviiinnnn 30

Gréfico del porcentaje de pérdida de agua (PEa) en funcion de la poblacion.
Se grafican los valores promedios del PEa para machos y hembras + EE.
Vallenar (N=29), Ovalle (N=43), Putaendo (N=23), San Fernando (N=32) y
CRlLAN (NZA6) ..ot 31

Grafico de la tasa de pérdida de agua (Tpg,) en funcion de la poblacion. Se
grafican los valores promedios para machos y hembras = EE. Vallenar
(N=29), Ovalle (N=43), Putaendo (N=23), San Fernando (N=32) y Chillan
(N=46). Las letras diferentes representan la diferencia significativa entre
medias de acuerdo a la prueba a posteriori de Tukey (p<0,05)............... 32

Gréfico de masa himeda (blanco) y masa seca (negro) de R. limbata en las
distintas poblaciones. Vallenar (N=28), Ovalle (N=39), Putaendo (N=35), San
Fernando (N=44) y Chillan (N=57). Las letras diferentes muestran la
diferencia significativa en la masa humeda de Rachiptera, entre las
poblaciones de Ovalle y Chillan. La masa seca no difiere significativamente
ENtre POblaciones. ... ..ouuiiiii i 33

Griéfico del contenido de agua corporal (Cpgy4) €n funcién de la poblacién. Se
grafican los valores promedios para machos y hembras + EE. Vallenar
(N=28), Ovalle (N=39), Putaendo (N=35), San Fernando (N=44) y Chillan
(N=57). Las letras diferentes representan la diferencia significativa entre
medias de acuerdo a la prueba de Tukey (p<0,05).......cceviviniiinininennnn. 34

Curvas de desempefio térmico locomotor para las distintas poblaciones de R.
limbata. Se grafica el promedio poblacional de la velocidad de caminata +
EE. Vallenar (N=42), Ovalle (N=38), Putaendo (N=33), San Fernando (N=35)
ARV o TS O 37

Parametros de la curva de desempefio térmico locomotor en funcion de la
poblaciéon. A: temperatura critica minima (TCmin), B: temperatura critica
maxima (TCumax), C: temperatura 6ptima (T,), D: velocidad méxima (Vimax), E:
amplitud del desempefio térmico (Twr) y F: desempefio total (area). Se grafica
el promedio poblacional de cada parametro = EE. Las letras diferentes
representan la diferencia significativa entre medias de acuerdo a la prueba de
Tukey (p<0,05). Vallenar (N=42; V), Ovalle (N=38; O), Putaendo (N=33; P),
San Fernando (N=35; S) y Chilldn (N=46; Ch}.........ccccccirnrinimniucrnan 39

viil



A:

Am:
ANCOVA:
ANOVA:
Cagua:

CV:

EE:

F:

N:

e

PEa:

PERMANOVA:

Piipiaos:
RAD:
RAL
Tor:
TCrmax:
TCrin:
Tpga:
Tmax:
Tmin:
Tprom:
To:
Vmax:

LISTA DE ABREVIATURAS

Altitud

indice de aridez de De Martonne

Analisis de la covarianza

Anélisis de la varianza

Contenido de agua corporal

Coeficiente de variacion

Error estandar

Estadistico F de Snedecor

Tamafio de la muestra

Nivel de significancia

Porcentaje de emergencia de individuos

Pérdida de agua

Andlisis de la varianza con permutaciones
Proporcién de lipidos

Coeficiente de correlacion de Spearmann
Resistencia a la desecacion

Resistencia a la inanicién

Amplitud del desempefio térmico

Temperatura critica maxima del desempefio
Temperatura critica minima del desempefio

Tasa de pérdida de agua

Promedio anual de las temperaturas maximas diarias
Promedio anual de las temperaturas minimas diarias
Promedio anual de las temperaturas promedio diarias
Temperatura 6ptima del desempefio

Velocidad maxima de caminata o desempefio maximo



RESUMEN

Los estudios sobre la variacién de rasgos fisiologicos a una gran escala espacial y temporal
son centrales en macrofisiologia, y permiten comprender la evolucién de los rasgos a nivel
intra e interespecifico. Debido a su amplia distribucion v al escaso conocimiento sobre su
fisiologia, los insectos agalladores constituyen un sistema ideal para estudiar patrones
poblacionales. En esta tesis se estudié la variacion latitudinal en rasgos fisiologicos y de
historia de vida de Rachiptera limbata, un diptero de la familia Tephritidae que forma
cecidias en el arbusto Baccharis linearis en primavera-verano. Se plantearon dos hipdtesis
principales. La primera propone que existe una asociacion entre las condiciones climaticas
del hébitat y algunos rasgos de historia de vida de R. limbata, y la segunda, que existen
diferencias interpoblacionales en los rasgos fisioldgicos asociados a la conservacion de

agua y desempefio térmico.

Como resultado, se encontré que las variables: emergencia de individuos, proporcion de
lipidos, tasa de pérdida de agua y temperatura critica minima, se asocian positivamente
con la latitud. Mientras que las variables: masa de los individuos, tamafio de las cecidias,
resistencia a la desecacion, contenido de agua corporal, amplitud del desempefio térmico

y desempefio térmico maximo, se asociaron negativamente con la latitud. A partir de estos



resultados, se sugiere que la capacidad de resistir a la desecacion estaria dada
principalmente por un aumento en el contenido de agua corporal y una disminucion en la
tasa de pérdida de agua. Los lipidos no se asociaron a un incremento en la resistencia a la
desecacion y se sugiere que podrian estar involucrados principalmente en la funcion
reproductiva. Se propone que, con la latitud existiria un incremento de la fecundidad y la
sobrevivencia de la progenie, a costa de una disminucion en la resistencia a la desecacién
y desempefio locomotor. A menor latitud, se favoreceria la sobrevivencia de los adultos
por sobre la fecundidad, incrementando el desempefio locomotor general y la capacidad
para resistir a la desecacion. Esto sugiere que el ambiente ejerce presion en distintos
momentos de la vida de Rachiptera, dependiendo de la poblacion. En las poblaciones del
norte, las presiones del ambiente actian durante la ontogenia temprana, mientras que en
el sur, actlian durante la ontogenia tardia. También se sugieren algunas posibles funciones
de la cecidia, como estructura protectora frente a la desecacion, temperaturas extremas y

radiacion.
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ABSTRACT

Studies concerning physiological traits variation over a large spatial and temporal scale
are central in macrophysiology, providing valuable information to understand how
physiological traits evolve at both intra and interspecific levels. Gall-insects offer an ideal
system to study population patterns, because of their broad distribution and the scarce
knowledge regarding their physiology. In this thesis I study the variation in physiological
and life history traits over a latitudinal gradient of Rachiptera limbata, a Tephritidae fly
that develops galls on the shrub Baccharis linearis during spring-summer seasons. Two
main hypotheses were tested. The first hypothesis proposes an association between abiotic
conditions and life history traits. The second one suggests that there are differences among

populations in physiological traits, associated to water balance and thermal performance.

The results showed a positive correlation between latitude and emergence of individuals,
lipid proportion, water loss rate and critical thermal minimum. While there was a negative
correlation between latitude and gall size, individual mass, desiccation resistance, water

content, thermal breadth and maximum performance.

Considering these results, I suggest that the resistance to desiccation is conditioned mainly

by an increment in water content and a decrease in water loss rate. Lipids were not

xii



associated to an increase in desiccation resistance and I suggest that they could be mainly
involved in reproductive functions. I propose that there is an increase in fecundity and
offspring survival at high latitudes, at expenses of reducing thermal performance and
desiccation resistance. While at lower latitudes, there would be a positive impact in adult
survival, but a negative impact over fecundity, with higher values of adult’s desiccation
resistance and thermal performance. These results suggest that environmental pressures
act on different life stages of R. limbata depending on the population. In northern
populations, environmental pressures would be acting mainly during early ontogeny,
while in southern populations, during late ontogeny. Also, some possible roles of the
cecidium are discussed, suggesting to act as a shelter structure against desiccation,

temperature and radiation.
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1. INTRODUCCION

La temperatura ambiente y la disponibilidad de agua, son factores abidticos que impactan
en la abundancia y distribucion geografica de organismos ectotermos (Pértner et al., 2006;
Bozinovic et al., 2011). Ambos factores inciden directa o indirectamente en la estrategia
de vida de los organismos, modificando parametros reproductivos y poblacionales (Varley
et al., 1973; Kingsolver, 1989). Todas las funciones de un individuo, como el crecimiento,
metabolismo, movimiento y reproduccién, son afectadas por la temperatura corporal
(Chown y Nicolson, 2004), v su influencia tiene consecuencias a nivel de individuo,
comunidad y ecosistema (Grigaltchik et al., 2012). Los insectos son organismos
ectotermos, es decir, su temperatura corporal puede variar de acuerdo al ambiente, y su
capacidad para termorregular se restringe principalmente a su comportamiento (Heinrich,
1981; Jones y Oldroyd, 2007). Ademas, su tamafio corporal pequefio, les impide
almacenar grandes cantidades de agua, y su gran relacién superficie/volumen los hace
particularmente vulnerables a la pérdida de agua y calor (Kiihsel et al., 2016), lo que
representa un desafio para poblaciones de ambientes aridos. Considerando que las
condiciones climaticas varian en el espacio y tiempo, se ha visto que los insectos son
capaces de ajustar su fisiologia en respuesta a las condiciones locales (Heinze et al., 1998;

Hu y Appel, 2004).



Desempefio térmico

Las curvas de desempefio térmico han sido ampliamente utilizadas para evaluar la
variacion en alguna medida del desempefio del organismo (ej: locomocion, asimilacion,
crecimiento, desarrollo, fecundidad y sobrevivencia) en funcién de su temperatura
corporal (Angilletta, 2009). En ectotermos, estas curvas generalmente siguen un patron en
el cual el desempefio aumenta con la temperatura hasta alcanzar un 6ptimo y luego decae
abruptamente hasta llegar a cero en el limite critico superior (Huey y Stevenson, 1979;
Gilchrist et al., 1995). Pueden existir variaciones de la curva en el eje vertical, horizontal
o en su amplitud, en diferentes especies, poblaciones o genotipos (Huey y Kingsolver,
1989; 1zem y Kingsolver, 2005). Una medida de desempefio ampliamente utilizada ha
sido el desempefio locomotor (ej: velocidad de caminata, velocidad de vuelco, entre otros),
ya que influye en el “fitness” del organismo, a través del éxito reproductivo y la
sobrevivencia (depredacion y escape frente a depredadores) (Bennett y Huey, 1990).
Diversos autores han documentado la variacién geografica intraespecifica en las
respuestas del desempefio térmico locomotor en ectotermos (Van Berkum, 1986; John-
Adler et al., 1988; Huey y Kingsolver, 1993). En el trabajo de Castarieda et al. (2004), el
isopodo Porcellio laevis presenta una disminucién de la temperatura Optima de
desempefio con la latitud, lo que sugiere una adaptacion al frio y a las condiciones
climéticas locales. Lo mismo ocurre con el cangrejo Petrolisthes violaceus, donde existe
una correlacion negativa entre la latitud y la temperatura 6ptima de desempefio (Gaitan-
Espitia et al.,, 2014). Algunos autores han estudiado el significado adaptativo del

desempeiio fisiologico, sugiriendo que las variaciones intraespecificas podrian estar dadas



por adaptacion genética a los diferentes microhabitats (Stillman y Somero, 2000; Wilson,
2001). Por otra parte, los trabajos que comparan los limites criticos del desempefio, han
observado que la temperatura critica minima varia con la latitud a una tasa mayor que la
critica maxima (Addo-Bediako et al., 2000; Sunday et al., 2011). Esta tolerancia al frio
que varia geograficamente y la tolerancia al calor mayormente conservada, sugiere una
limitacién evolutiva en la tolerancia al calor, y resalta el desafio que pueden enfrentar las
poblaciones frente a los cambios en las temperaturas maximas (Hoffmann et al., 2012;

Bozinovic et al., 2014; Schou et al., 2014).

La hipétesis de variabilidad climatica propone que los individuos de ambientes
térmicamente estables tendran rangos de tolerancia térmica mas acotados que los de
ambientes variables (Janzen, 1967; Gaston y Chown, 1999a; Folguera et al., 2009). Segun
esta hipotesis, los organismos situados a mayor latitud soportarian un mayor rango de
temperaturas que aquellos cercanos al ecuador (con la latitud aumenta la heterogeneidad
térmica; ver Gaston y Chown, 1999b). Esto permitiria explicar por qué a mayor latitud las
especies presentan una mayor distribucion (Stevens, 1989; Roy et al., 1994). Dentro de
este contexto, un fenotipo térmico generalista es aquel que mantiene su desempefio en un
rango amplio de temperaturas, mientras que uno especialista acota su desempefio a un
rango menor (Angilletta, 2009). En el proverbio “Jack of all trades is a master of none”,
se plantea que la evolucion del generalismo necesariamente implica un costo (Levins,
1968). Bajo este supuesto, la habilidad para desempefiarse en un rango amplio de
temperaturas se lograria a costa de sacrificar el maximo desempefio alcanzado (Lynch y

Gabriel, 1987, Gilchrist, 1995; Palaima, 2007).



Balance de agua

El agua es otro factor abidtico relevante en la distribucion de los organismos terrestres.
Los insectos pierden agua a través de la cuticula, en la respiracion y en la excrecién, y han
desarrollado estrategias conductuales, morfologicas y fisiologicas que les permiten resistir
o tolerar la pérdida de agua en ambientes donde el recurso hidrico es escaso (Chown et
al., 2002; Chown y Nicolson, 2004). La resistencia a la desecacion puede estar dada por
un incremento del contenido de agua corporal, una disminucién en la tasa de pérdida de
agua 0 una mayor tolerancia a la pérdida de agua (Gibbs et al., 1997; Gibbs y Matzkin,
2001). Estas estrategias pueden estar acompafiadas por modificaciones en los lipidos de
cuticula (Parkash et al., 2008) o cambios en osmolitos que permiten retener mas agua
(Parkash et al., 2014). La mayor parte de los estudios sobre el balance de agua en insectos
ha sido realizado en Drosophila, y se ha encontrado que los individuos pueden aclimatarse
frente condiciones de estrés hidrico, incrementando su capacidad de resistir a la
desecacion a través de cambios en la permeabilidad de la cuticula (Hadley, 1994;
Angilletta, 2009; Bazinet et al., 2010). Ademas, se ha visto que las especies de ambientes
secos tienden a presentar mayor resistencia a la desecacion que las de ambientes humedos
(Addo-Bediako et al., 2001), sugiriendo un ajuste fisiologico de los individuos frente a las

condiciones del habitat.

Efecto de las condiciones del habitat en los rasgos de historia de vida

El clima es uno de los factores que incide en la estrategia de vida de los organismos. La
temperatura puede modificar parametros poblacionales y reproductivos (Vargas et al.,

2000; Cardoso et al., 2002), 1o que puede verse reflejado en variaciones interpoblacionales



de los rasgos de historia de vida (Berven y Gill, 1983; Mousseau y Roff, 1989; Morrison
y Hero, 2003). Por ejemplo, la temperatura es uno de los factores que induce variaciones
en el tamafio corporal de los organismos (Chown y Gaston, 2010). La regla de Bergmann
plantea que los animales de ambientes frios (ej: mayor latitud) tienden a presentar mayor
tamafio corporal que los de ambientes calidos (Blackburn et al., 1999). Esta regla fue
descrita para vertebrados homeotermos y ha sido utilizada principalmente para establecer
comparaciones interespecificas. Una de sus interpretaciones estd relacionada a la
conservacion del calor: los animales grandes presentan una menor relacion
superficie/volumen y esto les ayuda a reducir la pérdida de calor. Otros trabajos
argumentan que el patron se explicaria por la resistencia a la inanicion, sugiriendo que los
tamafios corporales grandes otorgarian una ventaja adaptativa en habitats situados a mayor
latitud, donde generalmente el recurso es escaso (Cushman et al., 1993; Arnett y Gotelli,
2003). Sin embargo, el patrén del tamafio corporal a gran escala es poco conocido en
insectos, y existen curvas de Bergman, curvas inversas e incluso ausencia de patrén
(Mousseau, 1997, Chown y Gaston, 2010; Shelomi, 2012). La disminucion del tamafio
corporal con la latitud, muchas veces se explica por una reduccion en la temporada calida
de crecimiento (Leather et al., 1995; Blanckenhorn y Demont, 2004; Makarieva et al.,
2005; Winterhalter y Mousseau, 2008). A mayor latitud generalmente se acorta la
temporada célida de crecimiento, y dada la relacion positiva entre el tiempo de desarrollo
y el tamafio corporal, que es cominmente aceptada en ectotermos (Roff, 1980; Nunney,
1996), se esperaria que con la latitud disminuyeran los tamafios corporales. Por otra parte,
los tamafios grandes se asocian a poblaciones menos densas, que por lo general son mas

vulnerables a extinciones locales, entonces no seria una caracteristica favorable en habitats



inestables (Turner y Lennon, 1989). Sin embargo, comtnmente se ha estudiado la
variacion del tamafio corporal en funcion de la latitud o la temperatura ambiental, dejando
de lado otros factores climéticos que pueden incidir en la respuesta, como por ejemplo las
precipitaciones (Yom-Tov y Geffen, 2006). Se ha visto que los individuos mas grandes
tienen mayor resistencia a la inanicion y a la desecacion, esto permite suponer que en
ambientes 4ridos o de menor productividad, serian favorables los tamafios corporales

grandes (Bumnett, 1983; Cushman et al., 1993; Le Lagadec et al., 1998).

Las diferentes estrategias de vida muchas veces se reflejan en el modo en que los
organismos asignan su energia a mantenimiento, crecimiento, defensa y reproduccion. Los
lipidos representan una de las fuentes de energia y agua metabolica mas importantes en
insectos, y permiten a los organismos reproducirse y sobrevivir en periodos donde la
alimentacion se restringe, como muchas veces ocurre en regiones templadas (Downer y
Matthews, 1976). Se presume que el rol de las reservas lipidicas generadas durante la fase
larval de un insecto holometébolo, es proveer una reserva energética al adulto para la etapa
previa a su alimentacion (Chapman, 2013), como por ejemplo ocurre en Drosophila
melanogaster, donde el adulto no se alimenta durante las primeras 8 horas de vida. Las
diferencias interpoblacionales en la cantidad de reservas energéticas de los individuos al
emerger, puede ser un indicador del efecto de la dieta de las larvas, expuestas a distintas
condiciones ambientales (Jacome et al., 1995). Se ha visto que la cantidad de reservas
lipidicas de un insecto se asocia a una mayor resistencia a la inanicion (Ballard et al.,
2008; Goenaga et al., 2013). En este sentido, los organismos que tengan mas reservas

pueden presentar ventajas adaptativas en ambientes de menor productividad, donde la



cantidad/calidad de recursos es baja. Estos y otros autores también proponen que podria

existir una base genética involucrada en la asignacion a reservas lipidicas (Zera y Larsen,

2001).

Estudios interpoblacionales a gran escala

Durante las Gltimas décadas, ha crecido el interés cientifico por realizar estudios a gran
escala espacial y temporal, ya que permiten interpretar de una manera mas amplia gran
parte de los fendmenos bioldgicos y ecologicos (Chown et al., 2002; Chown et al., 2004;
Bozinovic et al., 2011). Esto ha promovido la unidn entre la ecologia y la fisiologia,
desarrollando é4reas de la biologia tales como la macrofisiologia, un campo de la biologia
que investiga las variaciones de rasgos fisioldgicos a una gran escala geografica y
temporal, y la implicancia ecoldgica de estas variaciones (Chown y Gaston, 2008; Gaston
et al., 2009). Bajo esta aproximacion, la variacién geografica de los rasgos fisiologicos
puede estar dada por aclimatacion, plasticidad del desarrollo o puede ser un reflejo de
diferencias adaptativas determinadas genéticamente, impulsadas por variacion en las
presiones selectivas locales (Roff, 2002). En este sentido, estudiar las variaciones
fisioldgicas a lo largo de gradientes ambientales puede proveer valiosa informacion sobre
diversos patrones de adaptacion geografica. Ademas, tiene la ventaja de que representan
una primera aproximacion para entender la evolucion de estas variables, sin necesidad de
incurrir a la evolucidn experimental, que s6lo puede ser estudiada en modelos conocidos,
de tiempo generacional corto. Este tipo de estudios ayuda a predecir como se comportaran

los organismos frente a distintos escenarios climaticos y han sido utilizados para discutir



la vulnerabilidad de las especies al cambio climatico (Chown et al., 2004; Calosi et al.,

2008).

Uno de los principales desafios que enfrenta la macrofisiologia es la coleccién de
evidencia empirica que permita sustentar los patrones macrofisiolégicos (Chown y
Gaston, 2016). Los estudios se han enfocado en unos pocos grupos taxonémicos, lo que
genera sesgo en los resultados, y se ha discutido la importancia de incorporar nuevos
modelos de estudio, incluyendo especies raras con modos de vida diferentes, pues ayudan

a generar una comprension mas extendida de la biodiversidad (Gaston et al., 2009).

Modelo de estudio

Los insectos agalladores constituyen un buen sistema para identificar patrones
geograficos. Las cecidias destacan visualmente y pueden ser rastreadas, lo que permite
realizar un seguimiento preciso sobre su distribucion, facilitando la experimentacién en
terreno (Fernandes y Price, 1992). Por otra parte, los individuos conservan un contexto de
desarrollo comin entre diferentes poblaciones, homogeneizando factores tales como la
eleccion del hospedero y la época de reproduccioén, convirtiéndolo en un sistema ideal
para realizar estudios fisiologicos comparativos en condiciones naturales. Los estudios
sobre rasgos fisiologicos en insectos agalladores son escasos y se restringen
principalmente a la especie Eurosta solidagensis, modelo utilizado frecuentemente para

estudiar la tolerancia al congelamiento (Baust et al., 1979).

La familia Tephritidae (Diptera) es una de las mas extensas familias de dipteros, y se

distribuyen a lo largo del mundo desde regiones templadas hasta regiones subtropicales y



tropicales (Grimaldi y Engels, 2005). Comtnmente se las asocia a las moscas de la fruta
y la gran mayoria de sus estudios se limita a especies de importancia econémica,
otorgando poca atencién a los tephritidos no frugivoros (Headrick y Goeden, 1998). Se ha
visto que en general los tephritidos agalladores presentan una menor fecundidad que los
tephritidos frugivoros, sin embargo, la sobrevivencia de su progenie es mayor
(Anantanarayanan et al., 2005). Esto sugiere que las cecidias proveen las condiciones
favorables para su desarrollo, actuando como estructuras de proteccién frente a la
desecacion, a cambios bruscos de temperatura, a la radiacién y al ataque de enemigos

naturales (Mani, 1964; Weis et al., 1985; Price et al., 1987).

Rachiptera limbata es un Diptero de la familia Tephritidae (Figura 1A) que forma cecidias
en el tallo del arbusto Baccharis linearis (Asterales, Asteraceae) durante la temporada
primavera-verano. El Gnico antecedente sobre su ciclo de vida se registr6 en la poblacion
San Carlos de Apoquindo, en la cual la mosca es bivoltina, es decir, ovipone en los 4pices
del arbusto a comienzos de la primavera (octubre-noviembre) y luego a mediados del
verano (enero) (Aljaro et al., 1984). La larva eclosiona y se introduce en el tallo de la
planta, desde donde secreta una sustancia que en contacto con el aire se vuelve solida y
globosa, con el aspecto de una espuma blanca (Figura 1B). Protegido por dicha estructura,
el insecto pupa al interior de la camara larval y emerge como adulto a través de un canal
formado previamente por la larva. Al finalizar el verano, un conjunto de pupas de la
segunda generacion entra en diapausa y pasa el invierno al interior de la camara larval
hasta la siguiente primavera. Rachiptera limbata es una especie nativa de Chile que

presenta una amplia distribucion latitudinal y altitudinal, de manera que sus poblaciones



se ven expuestas a diferentes condiciones de precipitacion y temperatura. Esta
caracteristica la hacen un modelo util y novedoso para estudios interpoblacionales a lo
largo de gradientes ambientales (ej: latitudinal, aridez, heterogeneidad térmica, etc.). El
objetivo de este trabajo apunta a la utilizacién de un modelo desconocido hasta ahora, para
realizar un estudio interpoblacional que integre tanto aspectos fisiologicos (relacionados
con la conservacién de agua y desempefio térmico) como también rasgos de historia de
vida de la especie, discutiendo los resultados en el contexto del modo de vida particular
de este insecto. Con esto se busca entregar nueva evidencia empirica para contribuir al
desarrollo de la macrofisiologia y aportar con conocimientos sobre historia natural de una

especie de Tephritido poco estudiada.
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Figura 1. Fotografias del modelo de estudio. A: Individuo adulto de Rachiptera limbata

(Diptera, Tephritidae). B: Cecidia de Baccharis linearis (Asterales, Asteraceae).
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1.1 Hipotesis

Hipétesis 1: Existe una asociacion entre las condiciones climaticas de distintas
poblaciones de Rachiptera limbata situadas a lo largo de un gradiente latitudinal, y

algunos de sus rasgos de historia de vida.

Prediccién 1.a): Dado que a bajas latitudes existe una mayor aridez, se espera que los
individuos adultos presenten mayor tamafio corporal que les permita

resistir la deshidratacion.

Prediccion 1.b): Dado que en Chile a bajas latitudes existe una mayor aridez, se espera

que los individuos del norte presenten una mayor proporcion de lipidos,

que les permita tolerar las condiciones de aridez y baja productividad.

Hipétesis 2: Distintas poblaciones de Rachiptera limbata situadas a lo largo de un
gradiente latitudinal, presentardn diferencias en rasgos fisiologicos relacionados con la

conservacion de agua y desempefio térmico locomotor.

Prediccion 2.a): Dado que con la latitud disminuye la aridez, los individuos del norte

presentaran una mayor resistencia a la desecacion que los del sur.

Prediccién 2.b): Dado que a mayor latitud existe una disminucion de las temperaturas

minimas, los individuos del sur presentardn en promedio una menor

temperatura critica minima del desempefio locomotor que los del norte.

Prediccion 2.¢): Dado que las temperaturas maximas no varian mayormente con la

latitud, la temperatura critica maxima del desempefio locomotor, serd

conservada entre poblaciones.
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Prediccion 2.d): Dado que existe un aumento de la heterogeneidad térmica con la latitud,

los individuos del sur presentaran una mayor amplitud del desempefio

térmico locomotor (Thwr) que los del norte.

1.2 Objetivos
Objetivo General

Evaluar la asociacién entre las condiciones climaticas de distintas poblaciones de
Rachiptera limbata situadas a lo largo de un gradiente latitudinal/aridez, y caracteristicas
de historia de vida y rasgos fisioldgicos de la mosca (asociados con la conservacion de

agua y desempefio térmico locomotor).
Objetivos Especificos

a) Evaluar si existe asociacion entre la masa corporal de R. limbata y el gradiente
térmico y de aridez.

b) Evaluar si existe asociacion entre la proporcién de lipidos de R. limbata y €l
gradiente térmico y de aridez.

¢) Determinar si existe asociacion entre la resistencia a la desecacion de R. limbata 'y
el gradiente térmico y de aridez.

d) Evaluar la variacion interpoblacional en los limites térmicos criticos (TCmin ¥
TCmax), amplitud del desempefio térmico (Twr), desempefio térmico maximo (Vmax)

y temperatura optima de desempefio (To).
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2. MATERIALES Y METODOS

2.1 Gradiente de estudio

El estudio se realizo en cinco poblaciones distribuidas a lo largo de un gradiente latitudinal
de temperatura y precipitacion, en Chile central. Las poblaciones se localizan entre las
regiones de Atacama y Nuble, abarcando una extensién total de 900 km y separadas entre
st por 230 km, aproximadamente (Figura 2). Corresponden a las poblaciones de Vallenar
(28°35°507° S, 70°43°24°” O), Ovalle (30°23°29" §, 70°54°10"* O), Putaendo (32°33°29"
S, 70°42°06°’ O), San Fernando (34°36°44" S, 71°03°48"" Q) y Chillan (36°38°57" S,
72°21°30°" O), cuyos datos climaticos se encuentran resumidos en la Tabla 1. Los datos
se descargaron de la pagina de internet del Ministerio de Obras Publicas (www.mop.cl),
utilizando las estaciones meteorolégicas mds proximas al sitio de estudio. Los valores de
las variables climaticas se obtuvieron a partir de las temperaturas diarias de cada poblacién
(durante el afio 2015). Como medida de heterogeneidad térmica ambiental, se utilizo el
coeficiente de variacion anual (CV) de la temperatura minima, maxima y promedio, que

se calculd como la desviacion estdndar dividido en el promedio anual de cada temperatura.
Se calculé el indice de aridez de De Martonne (4,,,) como A, = ! /T 410 »donde P

corresponde a la precipitacion anual acumulada (mm) y T a la temperatura media anual
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(°C) (De Martonne, 1926). La aridez se relaciona de manera inversa a la productividad
primaria del habitat (Emberger, 1955), y el indice de aridez se utiliza como un proxy de
las presiones selectivas que experimentan los organismos con €l aumento de la aridez, que
incluyen aumentos de temperatura y menor disponibilidad de agua y alimento (Tieleman
et al., 2002). Este indice presenta una relacién inversa con la aridez, de manera que los
valores mas bajos de A,, describen ambientes mas aridos. De acuerdo a la clasificaciéon
de Croitoru et al. (2013) el indice se situa en 7 categorias: arido (0 — 10,0), semi-arido
(10,0 — 20,0), mediterraneo (20,0 — 24,0), semi-humedo (24,0 — 28,0), hiimedo (28,0 —

35,0), muy himedo (35,0 55,0) y extremadamente humedo (> 55,0).

Vallenar
200 km

Ovalle

Putaendo

San Fernando

i
%
N Chillan

Figura 2. Mapa ilustrativo del gradiente latitudinal de las poblaciones estudiadas a lo
largo de Chile central.
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Tabla 1. Variables climaticas para cada poblacién. A: altitud, Twmin: promedio anual de las
temperaturas minimas diarias, Tmax: promedio anual de las temperaturas maximas diarias,
Tprom: promedio anual de las temperaturas promedio diarias, CV Tmin, Tmax ¥ Tprom:
coeficiente de variacion de la temperatura minima, méaxima y promedio, P: precipitacion
anual acumulada, An: indice de aridez de De Martonne y clasificacion de aridez segiin
Croitoru et al (2013).

Vallenar Ovalle Putaendo San Fernando  Chillan
A (msnm) 468 697 787 650 93
Tmin (°C) 9,56 8,80 7,90 8,68 8.41
Tmax (°C) 22,55 23,35 25,44 23,21 21,54
Tprom (°C) 16,06 15,77 16,67 15,94 14,98
CV Tain 0,27 0,37 0,47 0,42 0,51
CV Tmax 0,17 0,18 0,27 0,30 0,33
CV Torom 0,18 0,20 0,29 0,30 0,36
P (mm) 107,8 154,8 106,6 387,4 7374
Amn 4,14 6,01 4,00 14,93 29,52
Clasificacion Arido Arido Arido Semi-arido  Hamedo

de aridez

2.2 Recoleccion de cecidias

Se realizé un transecto de recoleccién entre el 16 y 18 de diciembre 2015, tiempo en el
cual se obtuvo el total de cecidias de las 5 poblaciones (Nvalienan=320, N(ovalley=320,
N(Putaendo=320, N(san Femando)=300, Nichinam=300). En cada poblaciéon se realizé6 un
muestreo aleatorio simple extrayendo 3 cecidias por planta, las cuales fueron trasladadas
inmediatamente al laboratorio. Para obtener una estimacion de su volumen, se midi6 el
ancho y el largo de cada cecidia con un pie de metro digital (Mitutoyo modelo CD-6""C
+ 0,02 mm). Cada cecidia fue introducida en un frasco cilindrico transparente que se
cubri6 con una malla de género. Las cecidias se mantuvieron a 24 + 1 °C, con fotoperiodo
12:12 luz:oscuridad, humedad 50 + 2 %, y diariamente fueron rociadas con agua para

evitar su deshidratacion. Se registro periédicamente la emergencia de individuos desde la
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cecidia para determinar el porcentaje de emergencia (P.) de cada poblacion. Con ¢l fin de
realizar una comparacion estadistica de los P, el total de cecidias de cada poblacién se
subdividié en grupos de 20 cecidias y se determino el P, de cada grupo. Con esto se obtuvo

un promedio poblacional del P, con una desviacion estandar asociada. El porcentaje de

emergencia de cada grupo se determiné como: P, = (AE / 20) x 100 , donde AF es el n°
de adultos emergidos en el grupo de 20 cecidias. Ademas, para obtener una estimacion de
la proporcion de sexos, se determind el porcentaje de machos v hembras emergidos del
total de adultos eclosionados en cada grupo. A partir de esto, se compar6 el promedio

poblacional del porcentaje de machos y hembras.

Se determiné el sexo y la masa de cada adulto emergido, con una balanza analitica
electrénica (PRECISA 320XR + 0,0001 g — Precisa Gravimetrics AG, Dietikon
Switzerland). Posteriormente los individuos fueron asignados aleatoriamente a uno de los
siguientes ensayos: determinacidon de contenido lipidico, resistencia a la desecacion y

curvas de desempefio térmico locomotor.

2.3 Determinacién de contenido lipidico

Se empled un método de extraccion con solvente (éter de petréleo) basado en el protocolo
propuesto por Hoffmann et al. (2005) y Ballard et al. (2008), sin distinguir entre lipidos
asignado a reproduccion y lipidos de tejido somatico. Para el andlisis se utilizaron un
minimo de 10 individuos de cada sexo por poblacion. Luego de pesarlos, los individuos
fueron conservados a -18°C para su posterior analisis. Previo a la extraccion, las muestras

fueron secadas en un horno a 60°C hasta peso constante, para obtener el peso seco de los
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individuos antes de iniciar la extraccion (PAE). Luego, cada individuo fue introducido en
un tubo de ensayo al cual se afiadio 15 ml de éter de petrdleo. Las muestras fueron
mantenidas en agitacion y se registr6 su peso transcurridos 2, 4 y 6 dias desde el inicio de
la extraccion. Dado que no hubo diferencias significativas entre estas 3 mediciones, se
calculd un promedio entre los 3 datos para obtener el peso seco después de la extraccion

(PDE). El resultado se entregé en unidades de proporcion de lipidos (Pjipiq0s) de acuerdo

a la siguiente ecuacion: Pyiyiges = PAE — PDE/PAE

2.4 Determinacion de resistencia a la desecacién

El método utilizado para determinar la resistencia a la desecacién (RAD) esta basado en
el protocolo de Gibbs et al. (1997), probado posteriormente en Tephritidos por Weldon y
Taylor (2010). Inmediatamente luego de su eclosion, los adultos fueron mantenidos a 24
+ 1 °C y fotoperiodo 12:12 luz:oscuridad, con agua y una dieta ad libitum en base a
levadura y sacarosa (1:3) diluida en agua (Mufliz y Andrés, 1993), probada previamente
en R. limbata (datos no publicados, Léniz y Veloso). Individuos de 6-8 dias de edad fueron
introducidos en la parte inferior de un tubo falcon de 50 ml, un individuo por tubo. En la
parte superior del tubo se afiadieron 20 g de Drierita ® y el adulto se mantuvo separado
de la Drierita ® por algodén (Figura 3). Cada tubo se mantuvo a 24 + 1 °C con fotoperiodo
12:12 luz:oscuridad, hasta la muerte del individuo. Se registré el numero de individuos
muertos cada 6 horas y se determiné la sobrevivencia promedio de cada poblacion (horas

de vida), como una medida de RAD.
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Se calculd el porcentaje de pérdida de agua (PEa) y la tasa de pérdida de agua (Tpg,) para

cada poblacién en base a las siguientes ecuaciones:
PEa (%) = (P1=PM/p;) x 100 Tosa(%/hr) = PE9/

Donde P! es el peso al inicio de la medicion, PM el peso de muerte y S la sobrevivencia

(horas) del individuo.

Individuo Parafilm

T T T T T T T T
"k.'-."«‘r ‘4 “F. L
; A S

. Y J T_J

Algodon Drierita

Figura 3. Esquema ilustrativo del ensayo de resistencia a la desecacion.

A partir de los individuos del punto 2.3 (individuos asignados a determinacién de
contenido lipidico), se obtuvo una estimacion del peso seco y el contenido de agua de las
moscas de cada poblacion. El contenido de agua corporal (porcentaje de agua respecto a

la masa htimeda) se calcul6 en base a la siguiente ecuacion:
Cagua(%) = (Mh - MS/Mh) x 100

Donde Mh corresponde a la masa himeda de las moscas recién emergidas y Ms a la masa

s€ca.
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2.5 Determinacion de curvas de desempefio

El método utilizado para determinar las curvas de desempefio se basa en el protocolo de
Gilchrist (1996). Inmediatamente luego de la eclosion, los adultos fueron mantenidos bajo
las mismas condiciones mencionadas en el punto 2.4. Cada individuo (6-8 dias de edad)
fue pesado previo a la medicion y luego fue mantenido por 10 minutos al interior de un
tubo de ensayo en un bafio termorregulado a distintas temperaturas, siguiendo la secuencia
16, 20, 24, 28, 32, 34, 36 y 38 °C. Luego de cada temperatura, se extrajo el tubo del bafio
y se golpeo en la parte posterior, con esto se midio la velocidad de caminata de 1a mosca
hasta 5 cm de distancia, y con un tiempo maximo de 30 segundos por medicion, para asi
evitar la recuperacion de las moscas a la temperatura ambiente. Para minimizar el efecto
de aclimatacion a las bajas temperaturas, los animales fueron mantenidos a temperatura

ambiente (24 £ 1 °C) entre mediciones.

Se construyé la curva de desempefio térmico locomotor para cada individuo y se ajusto a
una curva polinomial de segundo orden (Bozinovic et al., 2014) utilizando el software
GraphPad Prism 5. Para cada curva se determinaron los pardmetros que la caracterizan
(Figura 4). La temperatura critica minima (TCuin) y méaxima (TCmax) corresponden a las
temperaturas en las cuales el desempefio es 0, y se estiman a partir del ajuste. La
temperatura optima (T,) corresponde a la temperatura en la cual el individuo alcanza su
maxima velocidad de caminata (Vimax). El area bajo la curva representa el desempefio total
del individuo para el rango de temperaturas medidas. El indice Ty (“thermal breadth’)

representa la amplitud del desempefio térmico del individuo y describe la distribucion de
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las velocidades relativas entorno a un eje central (To). El Ty se calculd en base a la

siguiente ecuacion (Gilchrist, 1996):

z [vl('l' -T )

Donde T; corresponde a la temperatura de la medicion i (en este caso: 16, 20, 24, ..., 38
°C), v; es la velocidad de caminata que alcanza el individuo a la temperatura T;, T,

corresponde a la temperatura 6ptima y ¥4, a la velocidad méxima de caminata.
Desempeiio total

V max

TC min

Desempefio Locomotor

Temperatura

Figura 4. Curva teérica de desempefio térmico locomotor para ectotermos. Temperatura
critica minima (TCmin), temperatura critica maxima (TCumax), temperatura optima (To),
amplitud de desempefio térmico (Twr), velocidad maxima (Vmax) y desempeiio total (area
bajo la curva).
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2.6 Analisis estadisticos

Para evaluar la normalidad de los datos se realizo la prueba de Shapiro Wilks y para
evaluar homocedasticidad se realiz6 la prueba de Levene. Para los casos en los cuales los
datos no eran normales se transformaron por Box Cox (software R x64 3.1.3) y en caso

de no conseguir la normalidad se analizaron por prueba de permutaciones. Todos los datos

de proporciones fueron transformados con la funcién arcoseno,/p , siendo p la proporcién.

El P, se analiz6 con un ANOVA de una via, utilizando como factor la poblacién de origen.
Para comprar el porcentaje de machos y hembras eclosionados, se realizé un ANOVA de
dos factores (sexo y poblacion). Ademas, se utilizo una prueba de proporciones de una
muestra con correccion de continuidad, para comparar el porcentaje de machos y hembras
con el esperado 50%. La masa de las moscas se analizo con un ANOVA de dos factores
(sexo y poblacion), y el volumen de las cecidias y Pyy;q,5 S€ analizaron con un ANCOVA
de dos factores (sexo y poblacion), utilizando la masa de los individuos como covariable.
Para ambas pruebas estadisticas, se realizo una prueba a posteriori de Tukey. Finalmente,
se realizaron correlaciones de Spearman entre las variables climaticas de cada poblacion
y los distintos rasgos de historia de vida. Para eliminar el efecto de la masa, se utilizaron
los valores de los residuos obtenidos a partir de una regresion lineal entre el rasgo y la

masa de los individuos.

Para detectar diferencias interpoblacionales en la sobrevivencia al tratamiento de
desecacion, el PEa yla Tpg,, se realizé un ANCOVA de dos factores (sexo y poblacion),

utilizando como covariable la masa de los individuos. Para comparar la masa himeda y
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masa seca entre poblaciones, se realiz6 ANOVA de dos factores (sexo y poblacién) y para
comparar el C,g,, entre poblaciones se realizé6 un ANCOVA utilizando la masa como
covariable. Para ambos test estadisticos, se realizé una prueba a posteriori de Tukey.
Finalmente, se efectuaron correlaciones de Spearman entre las variables climaticas y la
sobrevivencia, PEa, Tpg,, peso himedo, peso seco y Cggyq. Tal como se mencioné
anteriormente, se elimind el efecto de la masa utilizando los valores de los residuos

obtenidos a partir de una regresion lineal entre el rasgo y la masa de los individuos.

Las curvas de desempefio se ajustaron a una curva polinomial de segundo orden y se
determinaron los parametros de la curva para cada individuo. Luego se compararon los
promedios poblacionales de cada pardametro (Figura 4) a través de un ANOVA de dos vias
(utilizando como factores la poblacién y el sexo) seguido de una prueba de Tukey.
Adicionalmente, se realizaron correlaciones de Spearmann para evaluar la relacién entre
estos parametros y las variables climaticas de cada poblacion. Debido a que los parametros
no presentaron una correlacion con la masa, las correlaciones se efectuaron con los datos

brutos.

Los anélisis estadisticos fueron realizados en el software R 3.1.2 y STATISTICA® version
7.0. Los gréficos fueron construidos en el software SIGMA PLOT® version 10.0. Para

todos los analisis estadisticos se utilizé un a de 0,05.
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3 RESULTADOS

3.1 Analisis de rasgos de historia de vida

3.1.1 Porcentaje de emergencia

El porcentaje de emergencia (F,) difiere significativamente entre poblaciones (ANOVA,
Fa737=10,73, p<0,001). La prueba a posteriori de Tukey revela diferencias significativas
entre Chillan y el resto de las poblaciones (p<0,001), presentando el mayor valor, con un

63,3% de adultos emergidos del total de cecidias recolectadas (Figura 5.A).

Al evaluar la proporcion de sexos, no se encontraron diferencias en el porcentaje de
adultos emergidos entre sexos (ANOVA, F(1,146=1,751, p=0,188) ni entre poblaciones
(ANOVA, F4.14670,001, p=0,999). Se encontré una interaccion entre ambos factores
(ANOVA, F.146=3,844, p=0,005), sin embargo, la prueba a posteriori muestra que €l
porcentaje de machos y hembras no difiere significativamente entre si, para ninguna de
las poblaciones estudiadas (Figura 5.B). Por otra parte, la prueba de proporciones de una
muestra con correcciéon de continuidad muestra que el porcentaje de machos y hembras
eclosionados, no difiere del 50% para ninguna de las poblaciones estudiadas (p>0,060).

Es decir, los datos sugieren una proporcion de sexos que no difiere del esperado 1:1.
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Figura 5. Porcentaje de emergencia (P,) de R. limbata en cada poblacién. A: Se grafica
el valor promedio de P, para cada poblacion (n° de individuos emergidos respecto al n°
de cecidias recolectadas). El * indica la diferencia significativa entre Chillan y el resto de
las poblaciones. B: Se grafica el porcentaje de machos y hembras, respecto al total de
adultos emergidos en cada poblacién. La prueba a posteriori no muestra diferencias
significativas.

3.1.2 Masa corporal

Se encontraron diferencias significativas en la masa corporal de los individuos entre
poblaciones (ANOVA, Fues51=12,73, p<0,001) de modo que las poblaciones del sur
tienden a presentar una menor masa corporal, encontrando diferencias significativas entre
ambos extremos (Vallenar y Chillan) (Figura 6). También se encontrd un efecto del sexo
(ANOVA, F(1,6515=32,64, p<0,001) de manera que las hembras presentaron en promedio
una mayor masa corporal que los machos. No se observo interaccion entre ambos factores

(ANOVA, F651=1,52, p=0,196).
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Figura 6. Masa corporal de R. limbata en las distintas localidades. Se grafican los valores
promedio + EE. Vallenar (N=116), Ovalle (N=121), Putaendo (N=107), San Fernando
(N=126) y Chillan (N=191). Las letras diferentes representan la diferencia significativa
entre medias de acuerdo a la prueba de Tukey (p<0,05).

3.1.3 Proporcién de lipidos

Se encontré una correlacién positiva significativa entre la masa de las moscas y la
proporcion de lipidos (r=0,494, p<0,001). Los resultados muestran una diferencia
significativa en la Pyyq0s €ntre poblaciones (ANCOVA, F,152=32,025, p<0,001).
Respecto a esto ultimo, las poblaciones situadas a mayor latitud (San Fernando y Chillan)
no difieren significativamente entre si, pero presentaron una mayor Pp,ig.s que las
poblaciones situadas a latitudes bajas (Vallenar, Ovalle y Putaendo) (Figura 7). Ademais,
se encontrd un efecto del sexo (ANCOVA, F1,182=5,781, p=0,017) de manera que los
machos presentaron en promedio una mayor Pypiq05 que las hembras. Por otra parte, no

se observé interaccion entre ambos factores (ANCOVA, Fa182=1,745, p=0,141).

26



0,38 1 a
0,36 | i E
0,34 1 {
2 032 1
E 0,30 b
Q:‘ 0,28 1 b b {
0,26 { I
0,24 1 I
0,22 T T T r
& 04‘%\3’@6@:;@%060 &
&

Figura 7. Proporcion de lipidos (Pypiq0s) de R. [imbata en las distintas poblaciones. Se
grafican los valores promedio de Pyip,;4,5 *+ EE. Vallenar (N=28), Ovalle (N=39), Putaendo
(N=35), San Fernando (N=44) y Chillan (N=57). Las letras diferentes representan la
diferencia significativa entre medias de acuerdo a la prueba de Tukey (p<0,05).

3.1.4 Volumen de la cecidia

Se encontro una correlacion positiva entre el volumen de la cecidia y la masa de las moscas
(r=0,340, p<0,001). El analisis de covarianza arrojo diferencias significativas en el
volumen de las cecidias entre poblaciones (ANCOVA, F 650=47,708, p<0,001), de modo
que las poblaciones situadas a mayor latitud (San Fernando y Chillan) presentaron cecidias
de menor volumen en comparacion al resto de las poblaciones (Figura 8). Por otra parte,
las poblaciones del norte (Vallenar y Ovalle) no difieren significativamente entre si, pero
difieren del resto de las poblaciones, presentando cecidias de mayor volumen. No se
encontrd efecto del sexo (ANCOVA, F1,650=0,219, p=0,640) ni interaccion entre ambos

factores (ANCOVA, F,650=2,178, p=0,070).
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Figura 8. Volumen de las cecidias de Baccharis linearis en funcién de la poblacion. Se
grafican los valores promedio del volumen + EE. Vallenar (N=116), Ovalle (N=121),
Putaendo (N=107), San Fernando (N=126) y Chillan (N=191). Las letras diferentes
representan la diferencia significativa entre medias (Tukey, p<0,05).

3.1.5 Asociacion entre variables ambientales v rasgos de historia de vida

Se encontraron correlaciones significativas entre la latitud y los rasgos de historia de vida.
A mayor latitud las cecidias fueron de menor volumen, hubo una mayor emergencia de

individuos pero estos fueron de menor masa corporal y con una mayor Pygiq0s (Tabla 3).

Las variables que dan cuenta de la heterogeneidad térmica (CV Tmin, CV Tmax ¥ CV Tprom)
se asociaron positivamente con €l P, ¥ Pyipiq05, ¥ N€gativamente con la masa de las moscas
y volumen de la cecidia. Mientras que la Tmax ¥ Tprom presentaron el patrén opuesto (Tabla
3). Es decir, las poblaciones mas variables térmicamente y de menor Tmax ¥ Tprom, S€
asocian a moscas de menor masa corporal, contenidas en cecidias mas pequefias, pero a
una mayor emergencia de individuos con un mayor contenido lipidico. La Tmin no presento

correlaciones significativas con ninguno de los rasgos de historia de vida estudiados.
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El indice de aridez (Am) también present6 correlaciones significativas con los rasgos de
historia de vida: correlaciéon negativa con la masa de las moscas y €l volumen de las
cecidias, y positiva con el P, ¥ Pypiq0s (Tabla 3). Es decir, en las poblaciones éridas
(menor An) los individuos se albergan en cecidias de mayor volumen, existe una menor
emergencia de individuos, pero estos son de mayor masa corporal y con una menor

Pipidos-

Finalmente, la altitud también present6 correlaciones significativas. A mayor altitud, las
cecidias fueron de mayor volumen, existié una menor emergencia de individuos, pero de

mayor tamafio y menor Pyp,;q,s (Tabla 3).

Tabla 3. Matriz de correlaciones entre las variables climaticas y el porcentaje de
emergencia (F, ), masa corporal, proporcion de lipidos (Pygpig,s) ¥ volumen de la cecidia.
Para la Pyg;4,5 y volumen de cecidia, se utilizaron los valores de las variables corregidos

por la masa de los individuos (valores de los residuos obtenidos a partir de una regresion
lineal entre el rasgo y la masa corporal). La tabla muestra el coeficiente de correlacion (r)
y se destacan en negro las correlaciones que son significativas (p<0,001).

Variable Masa Pinidos Volumen

Climatica fe corporal Cecidia
Latitud 0,436 - 0,281 0,598 - 0,484
Altitad - 0,448 0,155 - 0,439 0,256
- 0,111 0,022 0,123 - 0,044
mn
Tmax - 0,448 0,155 - 0,439 0,256
Tprcrn - 0,487 0,191 - 0,432 0,240
cv Tmin 0’346 = 03254 09473 L 0,419
CV Timax 0,436 - 0,281 0,598 - 0,484
CV Tprmn 09436 = 09281 09598 o 0,484
Am 0,526 - 0,237 0,561 - 0,379
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3.2 Analisis de rasgos fisiologicos

3.2.1 Resistencia a la desecacion

La resistencia a la desecacion (sobrevivencia) se correlaciond positivamente con la masa
de las moscas (r=0,516, p<0,001). Se observdo un efecto de la poblacion en la
sobrevivencia de los individuos frente al ensayo de desecacion (ANCOVA, F4,162=4,82,
p=0,001), de tal manera que la sobrevivencia fue mayor en Vallenar, que difiere
significativamente de las poblaciones situadas a mayor latitud (San Fernando y Chillan)
(Figura 9). Estas ultimas dos poblaciones, también difieren significativamente entre si. No
se observo efecto del sexo (ANCOVA, Fy.162=1,39, p=0,240) ni interaccion entre ambos

factores (ANCOVA, Fu,1625=1,45, p=0,218).
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Figura 9. Sobrevivencia de R. limbata a la desecacién (horas) en las distintas poblaciones.
Se grafican los valores promedio de la sobrevivencia + EE. Vallenar (N=29), Ovalle
(N=43), Putaendo (N=23), San Fernando (N=32) y Chilldn (N=46). Las letras diferentes
representan la diferencia significativa entre medias de acuerdo a la prueba de Tukey
{(p<0,05).
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Se encontrd una correlacion positiva significativa entre la masa corporal y el porcentaje
de pérdida de agua (PEa) (r=0,222, p=0,003). No se observo efecto de la poblacion
(ANCOVA, Fu.162=1,394, p=0,238) ni del sexo (ANCOVA, F.162=3,757, p=0,054)
sobre la PEa, sin embargo, se encontré una interaccion entre factores (ANCOVA,

F,162=3,440, p=0,009, Figura 10).

La Tpg, (porcentaje de agua que se pierde por unidad de tiempo) presentd diferencias
significativas entre poblaciones (ANCOVA, F,162=4,076, p=0,003). La Tpg, tiende a
aumentar con la latitud (Figura 11). No se observo efecto del sexo en la Tpg, (ANCOVA,
Fi1,162=0,004, p=0,946), pero si se encontré una interaccion entre ambos factores

(ANCOVA, F4,16274,105, p=0,003, Figura 11).
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Figura 10. Grafico del porcentaje de pérdida de agua (PEa) en funcién de la poblacién.
Se grafican los valores promedios del PEa para machos y hembras + EE. Vallenar (N=29),
Ovalle (N=43), Putaendo (N=23), San Fernando (N=32) y Chilldn (N=46).
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Figura 11. Gréfico de la tasa de pérdida de agua (Tpg,) en funcion de la poblacion. Se
grafican los valores promedios para machos y hembras + EE. Vallenar (N=29), Ovalle
(N=43), Putaendo (N=23), San Fernando (N=32) y Chillan (N=46). Las letras diferentes
representan la diferencia significativa entre medias de acuerdo a la prueba a posteriori de
Tukey (p<0,05).

Se encontraron diferencias significativas en la masa himeda de los individuos en las
distintas poblaciones (ANOVA, F4,1583=3,991, p=0,004). La masa htimeda tiende a
disminuir con la latitud (Figura 12), sin embargo, la prueba a posteriori revel6 diferencias
significativas inicamente entre las poblaciones de Ovalle y Chillan (Tukey, p<0,05). No

se encontro efecto del sexo (ANOVA, F(1,183=2,483, p=0,117) ni interaccion entre ambos

factores (ANOVA, F,183=1,188, p=0,318).

No se observaron diferencias significativas en la masa seca de las moscas entre las
distintas poblaciones (ANOVA, F4,183y=0,773, p=0,544, Figura 12) ni entre ambos sexos
(ANOVA, F(1,183=2,825, p=0,094). Tampoco se encontrd interaccion entre factores

(ANOVA, F,183=1,613, p=0,173).
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Figura 12. Grafico de masa hiimeda (blanco) y masa seca (negro) de R. limbata en las
distintas poblaciones. Vallenar (N=28), Ovalle (N=39), Putaendo (N=35), San Fernando
(N=44) y Chillan (N=57). Las letras diferentes muestran la diferencia significativa en la
masa humeda de Rachiptera, entre las poblaciones de Ovalle y Chillan. La masa seca no
difiere significativamente entre poblaciones.

Se observé que el contenido de agua corporal (Cpq,4) difiere significativamente entre
poblaciones (ANCOVA, F,1825=16,730, p<0,001). La tendencia es hacia una disminucién
del Cggyq con la latitud, encontrando una diferencia significativa entre Vallenar y Chillan
(Figura 13). No se encontré efecto del sexo (ANCOVA, F(1,182=0,260, p=0,609), peso si
una interaccion entre ambos factores (ANCOVA, F4,152=2,990 , p=0,020). En Vallenar,

Ovalle y San Fernando, las hembras presentaron mayor (g, que los machos, mientras

que en las poblaciones de Putaendo y Chillan el efecto fue inverso. Sin embargo, esta

diferenciacion sexual solo es significativa en la poblacion de Putaendo (Figura 13).
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Figura 13. Gréfico del contenido de agua corporal (Cagua) €n funcion de la poblacion. Se
grafican los valores promedios para machos y hembras + EE. Vallenar (N=28), Ovalle
(N=39), Putaendo (N=35), San Fernando (N=44) y Chillan (N=57). Las letras diferentes
representan la diferencia significativa entre medias de acuerdo a la prueba de Tukey
(p<0,05).

Se obtuvo una correlacion significativa entre la latitud y algunas medidas de resistencia a

la desecacion: correlacién negativa con la sobrevivencia y positiva con la Tpg, (Tabla 4).

Se encontraron correlaciones significativas entre algunas variables climaticas y las
medidas de resistencia a la desecacion (Tabla 4). Las poblaciones 4ridas (menor Am) se
asociaron significativamente a una mayor sobrevivencia a la desecacién y una reduccién
en la Tpge. Lo mismo se observo en las poblaciones de mayor Tpom y mayor estabilidad
térmica (menor CV Tmin, CV Tmax, CV Tprom). La Tmax de las poblaciones se asocié
significativamente a una mayor sobrevivencia a la desecacion, pero no obtuvo correlacién

significativa con la Tpg,.
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La PEa no presentd correlaciones significativas con ninguna de las variables climaticas

incluidas en el analisis (Tabla 4).

Tabla 4. Matriz de correlaciones entre las variables climdticas y la sobrevivencia a la
desecacion, el porcentaje de pérdida de agua (PEa) vy la tasa de pérdida de agua (Tpg,).
Se utilizaron los valores de las variables corregidos por la masa de los individuos (valores
de los residuos obtenidos a partir de una regresion lineal entre el rasgo y la masa corporal).
La tabla muestra los coeficientes de correlacion (r) y destaca en negro las correlaciones
significativas (p<0,005).

Variable

Clifnitioa Sobrevivencia PEa Tpea

L amud S _0’226 B 0’016 R 0’160 —
Altitud 0,198 0,147 - 0,066

Tin 0,083 - 0,082 - 0,034

Tomax 0,221 0,147 - 0,066

T prom 0,283 0,132 -0,171

CV Tmin - 0,177 - 0,005 0,129
CVTmax - 0,181 - 0,016 0,161

CV Tprom - 0,180 - 0,016 0,161

Am - 0,262 0,104 0,182

No se encontré una correlacion significativa entre la masa seca y las variables climéticas
estudiadas (Tabla 5). Por otra parte, se encontrd que la masa humeda y el Cggy, se
correlacionan significativamente con algunas variables climaticas. Por ejemplo, ambos
rasgos se asociaron positivamente con 1a Tmax ¥ Tprom de la poblacion, y negativamente
con las medidas de variabilidad térmica (CV Tuin, CV Tmax, CV Tprom) (Tabla 5). Tanto la

masa himeda como el Cygy, presentaron correlacion negativa con el Am, es decir, las
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poblaciones mas aridas (menor Am) se asociaron significativamente a individuos de mayor

masa himeda y con un mayor C,g,,, (Tabla 5).

Tabla 5. Matriz de correlaciones entre las variables climaticas y la masa hiumeda, masa
seca y contenido de agua de R. limbata. Para €l C, g4 se utilizaron los valores corregidos
por la masa de los individuos (valores de los residuos obtenidos a partir de una regresion
lineal entre €l C, 4, ¥ la masa corporal). La tabla muestra el coeficiente de correlacion (r)
y se destacan en negro las correlaciones significativas (p<0,001).

Variable

Climatica Masa Haimeda Masa Seca Cagua
Latiud  -0283  -0089  -038
Altitud 0,236 0,075 0,320
Tmin - 0,103 - 0,054 -0,116
Tinax 0,236 0,075 0,320
Tprom 0,186 -0,011 0,340
CV Tuin - 0,221 - 0,088 -0,272
CVTmax - 0,283 - 0,089 - 0,382
CV Tprom - 0,283 - 0,089 - 0,382
Am - 0,264 - 0,044 - 0,408

3.2.2 Curvas de desempefio térmico

Con el aumento de la temperatura ambiental se observé un incremento en la velocidad de
caminata de los individuos, hasta alcanzar el maximo desempefio locomotor (Vmax), que
luego decrece abruptamente hasta perder la capacidad locomotora (TCmax). Este patrén

ocurrid para todas las poblaciones estudiadas (Figura 14).
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Figura 14. Curvas de desempefio térmico locomotor para las distintas poblaciones de R.
limbata. Se grafica el promedio poblacional de la velocidad de caminata + EE. Vallenar
(N=42), Ovalle (N=38), Putaendo (N=33), San Fernando (N=35) y Chillan (N=46).

Se observo efecto de la poblacion y del sexo en la TCmin (ver analisis estadisticos en Tabla
6). Los machos presentaron en promedio una mayor TCmin que las hembras. La mayor
TCumin se registré en Putaendo y San Fernando, diferencidandose significativamente de

Vallenar (Figura 15A).

Se observo efecto de la poblacion en la TCmax, sin embargo, no se encontré efecto del sexo
ni interaccién entre ambos factores (ver andlisis estadisticos en Tabla 6). La poblacion de
Putaendo present6 la menor TCrmax (Figura 15B) diferenciandose significativamente de las

poblaciones extremas (Vallenar y Chillan).
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La T, vario entre 28,3 °C en San Fernando hasta 29,3 °C en Ovalle (Figura 15C), sin
embargo, las diferencias entre poblaciones no fueron significativas. Tampoco se observé

efecto del sexo ni interaccion entre ambos factores (ver analisis estadisticos en Tabla 6).

Se observd efecto de la poblacion y del sexo en la Vinax de los individuos (ver analisis
estadisticos en Tabla 6). Los machos presentaron en promedio una mayor Vmax que las
hembras. La Vyax tiende a disminuir con la latitud (Figura 15D) encontrandose el mayor

valor promedio en Vallenar (0,891+0,033) y el menor en Chillan (0,740+0,031).

Se observo efecto de 1a poblacion y del sexo en el indice de Ty, pero no se encontréd
interaccion entre ambos factores (ver analisis estadisticos en Tabla 6). El indice tiende a
disminuir con la latitud (Figura 15E), encontrando diferencias significativas entre
Vallenar y Chillan. Ademas, las hembras presentaron en promedio una mayor amplitud

térmica que los machos.

Se encontré efecto de la poblacion en el desempefio térmico total de los individuos (area).
El desempefio total tiende a disminuir con la latitud (Figura 15F), encontrando diferencias
significativas entre Vallenar y las poblaciones del sur (San Fernando y Putaendo).
También se encontraron diferencias entre Chillan y las poblaciones del norte (Vallenar y
Ovalle). No se observo efecto del sexo ni interaccion entre ambos factores (ver analisis

estadisticos en Tabla 6).

La poblacion de Putaendo rompe con la tendencia en los graficos de Vimax, Tor y area (ver

figuras 15D, 15E y 15F).
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Figura 15. Parametros de la curva de desempefio térmico locomotor en funcién de la
poblacién. A: temperatura critica minima (TCmin), B: temperatura critica maxima (TCmax),
C: temperatura Optima (7o), D: velocidad maxima (Vmax), E: amplitud del desempefio
térmico (Ter) y F: desempefio total (4rea). Se grafica el promedio poblacional de cada
parametro = EE. Las letras diferentes representan la diferencia significativa entre medias

de acuerdo a la prueba de Tukey (p<0,05). Vallenar (N=42; V), Ovalle (N=38; O),
Putaendo (N=33; P), San Fernando (N=35; S) y Chillan (N=46; Ch).
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Tabla 6. ANOVA para cada parametro de las curvas de desempefio térmico locomotor,
P: poblacion, S: sexo y P:S : interaccion. Se destacan en negro los valores significativos.
La T, fue analizada con PERMANOVA.

. Grados de p
Parametro Factor libertad F

e 5 B e
S 1 4,130 0,043
P:S 4 0,755 0,556

“TComax P 4 373 0006
S 1 0,419 0,518
P:S 4 0,419 0,795

S 1 0,094 0,756
P:S 4 1,207 0,354

S 1 9,604 0,002
P:S 4 0,518 0,722

ey 355 0
S 1 7,679 0,006
P8 4 0,660 0,621

i S 77 S 1 7 A
S 1 2,005 0,158
P:S 4 0,268 0,898
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No se encontraron correlaciones significativas entre los parametros de la curva y la masa

corporal (Tabla 7), sugiriendo que los parametros no varian de acuerdo a la masa de los

individuos.

Se encontraron correlaciones significativas entre la latitud y algunos parametros del
desempefio térmico: correlacion positiva con la TCpmin ¥ negativa con Vimax, Tor y area
(Tabla 7). Este mismo patrén de correlaciones se observd para las medidas de
heterogeneidad térmica (CV Trmin, CV Tmax, CV Tprom), €s decir, las poblaciones de mayor
variacién térmica, presentaron una menor tolerancia al frio y una disminucién de la
amplitud del desempefio (Tbr), desempefio térmico maximo (Vimax) ¥ desempefio total

(4rea) (Tabla 7).

La TCrmax presentd correlaciones significativas con la altitud, Tmin y Tmax (Tabla 7), de
manera que los individuos con una mayor tolerancia a altas temperaturas (mayor TCmax)

se asociaron a los ambientes de mayor Tpin, menor Tmax ¥ menor altitud.

Por otra parte, la temperatura 6ptima (T,) se mantuvo constante entre poblaciones y no se
correlacioné significativamente con ninguna de las variables climaticas incluidas en el

analisis (Tabla 7).

El indice de aridez present6 correlacion significativa exclusivamente con la Vi, de
manera que las poblaciones mas dridas (menor An) se asociaron a mayores valores de

Vimax (Tabla 7)
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Tabla 7. Matriz de correlaciones entre las variables climaticas y los parametros de la curva
de desempeifio térmico. La tabla muestra el coeficiente de correlacién (r) v se destacan en
negro las correlaciones significativas. *: valores de p entre 0,05 y 0,005. **: valores de p
< 0,005.

Xﬁiga TCoin TConax To Vinax Tor Area
Masa 0025 0001 -0011 -0016  -0037  -0036
Latitud 0,212 **  -0,071 -0,089 -0,279 ** -0,210 ** -0,356 **
Altitud 0,068 -0,196 * 0,013 0,090 - 0,075 0,002
T - 0,106 0,187 * 0,008 0,103 0,148 * 0,217 **
T 0,073 -0,200* 0,016 0,103 - 0,081 0,007
T - 0,023 -0,111 0,002 0,100 - 0,011 0,054

CV Twmin  0190*  -0,116  -0,101 -0,283 ** -0,231 ** -0,383 **
CV Ty 0216%%  -0,073  -0,093 -0281%+ -0,217* -0,357 **
CV Tprom  0225%*  -0,074  -0,082 -0,270 ** -0,223** -0,357 **
A 0,088 0,092  -0,036 -0,153** -0,041 - 0,121
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4 DISCUSION

El objetivo de esta tesis era evaluar la asociacion entre las condiciones climaticas de
distintas poblaciones situadas a lo largo de un gradiente latitudinal, y algunos rasgos
fisiologicos y de historia de vida de una especie de Tephritido poco estudiada. Se pusieron
a prueba dos hipétesis principales, la primera propone una asociacién entre las
condiciones climaticas y rasgos de historia de vida de la mosca, y la segunda, una
diferencia interpoblacional en los rasgos fisioldgicos que se asocian a la conservacion de
agua y el desempefio térmico locomotor. En términos generales, se obtuvieron diferencias
interpoblacionales en ambos aspectos, y en esta seccion se discutirdn los resultados
obtenidos en torno a cuatro puntos principales. Primero se analizardn los resultados
referentes al balance de agua de R. /imbata, y segundo, a su desempefio térmico locomotor.
Luego se discutird el posible rol de la cecidia como estructura protectora frente a la
desecacion, temperatura y radiacion. Finalmente, se establecera una propuesta global de

la estrategia del modo de vida de las poblaciones estudiadas.

43



4.1 Resistencia a la desecacion en R, limbata

En el contexto de la hipotesis 1, se esperaba que los tamafios corporales se asociaran
negativamente con la latitud, como una respuesta de los organismos para incrementar la
tolerancia a la aridez en poblaciones situadas a bajas latitudes (prediccion 1.a). Se cumplid
la prediccion establecida, y los resultados sugieren que esta variacion podria explicarse
por algunos factores climdticos tales como: la variabilidad térmica, la temperatura
promedio anual, la temperatura maxima anual y/o la aridez. Por otra parte, la masa seca
no difiere significativamente entre poblaciones, sugiriendo que la disminucién de la masa
con la latitud podria estar explicada principalmente por una disminucion en el contenido
de agua corporal. Los ambientes dridos y de mayor temperatura maxima y promedio, se
asocian a individuos con mayor contenido de agua y sobrevivencia a la desecacion. Con
estos resultados, se propone que las moscas del norte estarian incrementando sus
reservorios de agua como una estrategia para tolerar la desecacién. Esta es una estrategia
que se ha descrito previamente en Drosophila, donde se ha observado que las lineas
resistentes a la desecacion pueden presentar hasta un 30% mas contenido de agua que las

lineas control (Gibbs et al., 1997).

Se esperaba que Rachiptera presentara una mayor proporcion de lipidos en ambientes
aridos como una estrategia para enfrentar la escases de agua y recursos (hipotesis n° 1,
prediccién 1.b), dado que por lo general, estos ambientes se relacionan a una menor
productividad. Sin embargo, se obtuvo que la proporcion de lipidos se incrementa con la
latitud. Si la proporcion de lipidos se asocia a un incremento de la resistencia a la inanicion

(RAI), los resultados sugieren que en condiciones de baja disponibilidad de recurso, las

44



poblaciones del norte se verian mas perjudicadas que las del sur. Sin embargo, no es
posible descartar la opcién de que las moscas del norte presenten mayor RAI ya que ésta
no siempre esta asociada a un incremento en la proporcién de lipidos (Hoffmann et al.,
2001; Baldal et al., 2005), sino que puede estar dada por una reduccion en la tasa a la cual
se utilizan las reservas, tal como sugiere Ballard et al. (2008). Por otra parte, se ha visto
que muchos adultos tephritidos necesitan ingerir nutrientes para alcanzar la madurez
reproductiva (Sharp y Chambers, 1984) y existe evidencia de que el adulto R. limbata es
capaz de alimentarse en laboratorio (datos no publicados, Léniz y Veloso). En base a esto,
si el adulto efectivamente se alimenta en terreno, se esperaria que la proporcion de lipidos
esté mayormente asignada a reproduccion. Por otra parte, en las poblaciones del norte los
individuos presentan una mayor resistencia a la desecacion, pero la proporcién de lipidos
es menor. Esta observacion impide asociar los lipidos a un incremento en la tolerancia a
la desecacion, y se presume que otras reservas energéticas que podrian estar participando
de esta respuesta, por ejemplo, los carbohidratos. Se ha visto que el metabolismo de
carbohidratos produce mas agua que el de lipidos (Withers, 1992; Schmidt-Nielsen, 1997).
El glicogeno es un polisacarido que actia como una “esponja” reteniendo moléculas de
agua, y se ha propuesto que en condiciones de desecacion, su metabolismo libera estas
moléculas incrementando el contenido de agua disponible (Hoffmann y Harshman, 1999).
Esto se ha estudiado en Drosophila, donde existe evidencia de que el metabolismo de
lipidos estd involucrado principalmente en la capacidad para resistir a la inanicion,
mientras que el metabolismo de carbohidratos participa frente al estrés de desecacién

(Djawdan et al., 1997; Marron et al., 2003; Goenaga et al., 2013).

a5



Los machos presentaron en promedio una mayor proporcidn de lipidos que las hembras.
Este resultado se contrapone al dimorfismo cominmente observado en insectos, donde la
mayor proporcion lipidica en hembras se atribuye al costo de la formacion de huevos
(Lease y Wolf, 2011). Esto podria reflejar un dimorfismo sexual en la conducta de
apareamiento, evidenciando una relacion entre el contenido lipidico y el éxito en el vuelo
durante el apareamiento. Algunas especies utilizan los lipidos como fuente de energia
principal durante el vuelo (Downer y Matthews, 1976). Un ejemplo de esto se observa en
el trabajo de Sartori et al. (1992), en el mosquito S. aestivalis. Ellos encontraron que el
dimorfismo sexual en la proporcién de lipidos se relacionaba con la utilizacion diferencial
de reservas lipidicas en el vuelo asociado al apareamiento. Observaron que los machos
utilizaban sus reservas lipidicas como principal fuente energética durante el vuelo,
mientras que las hembras sélo utilizaban una pequefia fracciéon. Ello sugeria que la
conducta de apareamiento de las hembras no involucra vuelos largos. En Rachiptera, se
cree que los machos podrian estar adoptando una conducta de apareamiento que implica

un mayor gasto energético comparado al de las hembras.

Se encontraron diferencias latitudinales en la RAD de R. limbata. El anélisis de
correlaciones sugiere que la RAD seria mayor en ambientes aridos y/o térmicamente
estables, los cuales se asocian a una mayor sobrevivencia a la desecacién y menor Tpgg.
Estos resultados concuerdan con hallazgos previos en la literatura (Strataman y Markow,
1998; Addo-Bediako et al., 2001) y apoyan la primera prediccion de la hipétesis n® 2
(prediccién 2.a), sugiriendo que el fenotipo resistente podria otorgar una ventaja a los

individuos de habitat secos. Existen evidencias que la tolerancia a la desecacién es un
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rasgo heredable que puede ser moldeado por seleccién (Hoffmann y Parsons, 1989;
Hoffmann y Parson, 1993; Hoffmann y Harshman, 1999). En este sentido, las poblaciones
tienen el potencial de experimentar cambios genéticos a lo largo de las generaciones,
cuando son expuestas a condiciones de desecacion. Si el fenotipo resistente contiene una
base genética heredable en R. limbata, sus poblaciones pueden haber experimentado una
adaptacion local a las condiciones climaticas, generando seleccion de los fenotipos
resistentes a lo largo de las generaciones. Sin embargo, los resultados no descartan la
posibilidad de que la respuesta surja, por e¢jemplo, durante la ontogenia temprana del
individuo. En este sentido, se ha visto que la dieta de las larvas de D. melanogaster puede
incidir en la RAD de los adultos (Andersen et al., 2010), entonces, una diferencia
interpoblacional en la RAD podria estar dada por diferencias en la calidad de la dieta de

cada habitat.

Aun cuando el porcentaje de PEa se mantiene relativamente constante entre poblaciones,
la Tpg, es menor en las poblaciones aridas. Esto quiere decir que los individuos de las
poblaciones aridas pierden aproximadamente la misma proporcion de agua que los de
ambientes hiimedos, pero lo hacen a una menor velocidad, lo que se traduce en un
incremento de la sobrevivencia frente a la desecaciéon. Se propone que esta respuesta
confiere una ventaja para los individuos de poblaciones aridas, donde la disponibilidad de
agua es menor. La disminucion de la Tpg, es una estrategia que esta presente en otros
insectos y podria estar dada por cambios en la permeabilidad de la cuticula, modificacion
en la apertura y cierre de espirdculos para regular la perdida de agua por respiracion, y

disminucion en la perdida de agua por excrecion (Slama, 1999; Chown y Nicolson, 2004;

a7



Yoder et al., 2009). Ademas, los tamafios corporales grandes presentan una menor relacion
superficie-volumen, lo que reduce la pérdida de agua a través de la cuticula (Studier y
Sevick, 1992). Paralelo a los mecanismos fisioldgicos involucrados, también existen
estrategias conductuales que permiten evitar la pérdida de agua (Edney, 1977). Se presume
que la cecidia podria estar cumpliendo un rol en este ambito, actuando como un buffer
frente a la desecacion. Este punto se retoma mas adelante en esta seccidn, cuando se

discute el posible efecto de la cecidia en el modo de vida de la mosca.

La interaccion entre sexo y poblacion en la Tpg, muestra que existen diferencias
significativas en la respuesta entre machos y hembras, Gnicamente en la poblacion de
Vallenar (los machos tienen una Tpg, mayor que las hembras). El hecho que el dimorfismo
sexual en la Tpg, ocurra inicamente en una poblacidn, sugiere que puede haber diferencias

entre poblaciones en el mecanismo que subyace a esta respuesta.

4.2 Desempefio térmico locomotor en R. limbata

En el contexto de la hipdtesis n® 2, si bien se encontraron diferencias significativas en los
parametros del desempefio térmico entre poblaciones, las predicciones especificas no se
cumplieron. Contrario a lo esperado en la segunda prediccién de la hipdtesis n° 2
(prediccion 2.b), la TCmin presentd los mayores valores en las poblaciones situadas a
mayor latitud, asocidndose positivamente con las medidas de heterogeneidad térmica. Este
resultado sugiere que, para el gradiente latitudinal estudiado, los individuos del sur no
presentan un incremento del desempefio locomotor a bajas temperaturas. Pese a que esto
contradice evidencias descritas en la literatura (Gibert y Huey, 2001; Wallace et al., 2014;

Bishop et al., 2017), coincide con los resultados obtenidos por Bozinovic et al. (2016). En
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su trabajo, se probaron los efectos de la varianza ambiental en los limites de tolerancia
térmica en Drosophila melanogaster, encontrando que frente a un escenario térmico
variable (cambio en el promedio y varianza térmica), la tolerancia al frio se reduce
(aumento de TCumin). Por otra parte, se observé que la TCmin en general es més alta que las
temperaturas minimas del hébitat (Ver ANEXO Figura 1.A). Esto sugiere que los
individuos deben evitar el sobre enfriamiento a través de la eleccion de un microhabitat
que reduzca estas diferencias, como se discute en los trabajos de Kearney et al. (2009) y

Sunday et al. (2014).

Contrario a lo esperado en la tercera prediccion de la hipotesis n°® 2 (prediccion 2.¢), la
TCmax presenté diferencias interpoblacionales, pero estas diferencias no estuvieron
asociadas al gradiente latitudinal (ausencia de correlacion entre TCmax y latitud). La
poblacion de mayor altitud y Tmax (Putaendo) presenta el menor valor de TCmax,
diferenciandose significativamente de Vallenar y Chillan. Estos resultados parecen contra
intuitivos, sin embargo, se ha visto en Drosophila que los individuos expuestos a
tratamientos de altas temperaturas presentan un incremento en la resistencia a la
desecacion pero no una mayor tolerancia al calor (Schou et al., 2014). Los resultados
sugieren que los individuos de Putaendo presentan una limitacion en la tolerancia a altas
temperaturas, que podria estar asociada a las caracteristicas particulares del habitat, no

consideradas en el analisis.

Para una misma poblacion, 1a TCin varia mas entre individuos que la TCpax (observar
valores del EE de los limites criticos), sugiriendo una conservacion en los limites criticos

superiores y una mayor variabilidad en los limites criticos inferiores. Esta diferencia
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coincide con las variaciones que experimentan las temperaturas minimas y maximas en el
hébitat: 1a Tmin €s mas variable que la Tmax (ver ANEXO Figuras 1B y 2B). Los resultados
sugieren que, a menos de que el rasgo sea flexible, una variacion de las temperaturas
méaximas en el habitat podria resultar mas perjudicial para la poblacion que una variacion
de las minimas. Esta observacidn revela lo estresante que seria el aumento de las
temperaturas para la composicion de una poblacién, lo cual ha sido discutido por otros

autores en el marco del calentamiento global (Aragjo et al., 2013; Sunday et al., 2014).

La temperatura 6ptima (T,) no difiere significativamente entre poblaciones, lo que sugiere
que el maximo desempefio de la mosca ocurre a la misma temperatura en todas las
poblaciones estudiadas. Es posible que la Tyom del habitat no presente una variacion
interpoblacional que permita detectar diferencias a nivel de la T,, y que el margen de
temperaturas en las cuales la mosca se desempefia de manera 6ptima se sobreponga entre
las distintas poblaciones. Una manera de corregir esto, seria aumentar el gradiente
geografico para comparar poblaciones que presenten una mayor diferencia de Tprom. Aun
asi, es posible que los individuos hagan uso de microhabitats, minimizando las diferencias
interpoblacionales de las temperaturas experimentadas (Willmer, 1982; Willmer et al.,
2000). La construccion de cecidias podria ser un ejemplo de esto. Por otra parte, también
es posible que el rasgo sea flexible, es decir, que los individuos hayan ajustado su

desempefio a las condiciones de laboratorio, como se discute mas adelante.

La amplitud térmica del desempefio locomotor (Tw) fue menor en las poblaciones situadas
a mayor latitud, resultado que difiere de lo esperado segin la cuarta prediccion de la

hipdtesis n° 2 (prediccion 2.d). Se propone que el aumento de la variabilidad térmica
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ambiental, podria asociarse a un aumento en el rango de tolerancia térmica (limites
térmicos letales) y no necesariamente a un aumento en los limites criticos del desempefio
locomotor. En este trabajo se evalué el desempefio del organismo en términos de su
capacidad locomotora y la mosca se encuentra activa Unicamente entre los meses de
diciembre a marzo. Coincide que en ese periodo del afio las temperaturas se homogenizan
entre poblaciones (ANEXO Figuras 1A, 2A, 3A), y es posible que durante el verano los
individuos de todas las poblaciones encuentren ventanas de tiempo en las cuales
reproducirse, aun cuando la amplitud térmica del desempefio locomotor no se ajuste a la
variabilidad térmica anual del hébitat. Se propone que la disminucion de Te: con la latitud,
se relacionaria mas bien con una disminucion general del desempefio locomotor, ya que a
mayor latitud se reducen Tir, Vmax y area. Este resultado podria significar que la
heterogeneidad térmica y las condiciones generales de los hébitats situados a mayor
latitud, generan un impacto negativo global sobre la capacidad locomotora de la mosca,
ya sea de manera directa o indirecta. Este punto se discute al finalizar esta seccion,

integrandolo al resto de los resultados obtenidos.

Finalmente, hay que considerar que las curvas de desempefio pueden ser flexibles. Por
ejemplo, se ha visto que los limites térmicos de un individuo pueden variar
estacionalmente, sugiriendo que existirian ajustes fisiologicos para enfrentar las altas
temperaturas del verano y las bajas temperaturas del invierno (Hu y Appel, 2004). La
plasticidad es un rasgo heredable, que puede evolucionar por seleccion natural, entonces
se esperaria que fuera mayor en poblaciones de ambientes inestables (Schlichting y

Pigliucci, 1998; Lynn et al., 2014). Seglin esto, es posible que el efecto de la
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heterogeneidad térmica del hébitat, se vea reflejado en un aumento de la flexibilidad del
rasgo y no necesariamente en un aumento de la amplitud térmica (Ter), medida en un
momento determinado. Las curvas de desempefio obtenidas en este trabajo, pueden ser el
resultado de una respuesta de aclimatacion de los individuos a las condiciones de
laboratorio, y se ha visto que la capacidad de aclimatacion puede incluso diferir entre
poblaciones (Hoffmann, 1991). Pese a la posible aclimatacién de los individuos, se
encuentran diferencias interpoblacionales en los parametros estudiados, sugiriendo que
existen diferencias en la ontogenia temprana o la historia evolutiva de las diferentes
poblaciones. Seria interesante evaluar el grado de plasticidad de las curvas de desempefio
térmico locomotor, y asi determinar si en las poblaciones del sur (donde existe una mayor

heterogeneidad térmica) el rasgo es mas flexible.

4.3 Propuestas sobre la funcionalidad de la cecidia

Como se mencionaba anteriormente, la cecidia podria cumplir un rol en términos de
homogeneizar las condiciones abidticas experimentadas por Rachiptera limbata durante
su ontogenia temprana. El material que la compone es aun desconocido, pero se ha visto
que es capaz de acumular agua durante la noche, de modo que en la mafiana las cecidias
estan humedas y a lo largo del dia se secan, cediendo agua al ambiente (Veloso,
observaciones personales). Por otra parte, se encontr6 que el tamafio de las cecidias varia
de acuerdo al gradiente latitudinal, de manera que las cecidias del norte presentaron un
volumen significativamente mayor que las del sur. Estas caracteristicas sugieren que la
estructura puede estar limitando la pérdida de agua de las pupas, actuando como una

estructura de proteccion frente a la desecacion. En insectos, los estadios inméviles (huevo,
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pupa, diapausa) son particularmente susceptibles a la deshidratacién, ya que los individuos
son incapaces de ingerir agua por alimentacion (Chown y Nicolson, 2004). Se ha visto
que algunos insectos en dormancia pueden absorber agua pasivamente a través de la
cuticula (Danks, 2000). En este trabajo, se sugiere que la agalla podria estar generando un
microambiente himedo al interior de la cdmara larval, que permite a las pupas mantener

sus niveles de agua estables, evitando la deshidratacion.

También se propone que la cecidia podria generar un microambiente que amortigiie las
condiciones térmicas del habitat. Layne (1993) por ejemplo, presento evidencias de que
el microclima al interior de las cecidias puede diferir de las condiciones ambientales,
reduciendo los eventos de congelamiento en E. solidaguini {Diptera: Tephritidae). En el
contexto de Rachiptera, durante el verano los individuos se exponen a altos valores de
temperatura y radiacion. Su agalla estd compuesta por un material esponjoso, estructurado
por pequefias burbujas de aire (Veloso, observaciones personales), por lo que
aparentemente podria actuar como un aislante térmico. Por otra parte, el color blanco de
la espuma implica que la energia recibida por radiacion es reflejada en forma de luz
visible, en lugar de ser absorbida por la agalla en forma de calor. Esto favorece la aislacién

térmica y podria representar una proteccion contra la radiacién y el sobrecalentamiento.

4.4 Estrategias de vida de las diferentes poblaciones de R. limbata

Integrando todos los resultados obtenidos, se sugiere que las poblaciones de Rachiptera
limbata presentan diferencias en su estrategia de vida, asociada a las condiciones
climaticas del habitat. En términos generales, y en las condiciones en las que se realizo

este trabajo, de las poblaciones del norte emergen menos individuos, con una menor
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Piipidos» Pero presentan mayor Cg 4,0, RAD y desempefio locomotor. Mientras que de las

poblaciones del sur, emergen mds individuos, con una mayor Pj,405, PEro un menor

Caguas RAD y desempefio locomotor. Considerando que existen evidencias de que
Rachiptera ¢s capaz de alimentarse (datos no publicados, Léniz y Veloso), se sugiere que
1a Pypiq0s podria estar asignada principalmente a la funcién reproductiva (ej: masa/numero
de ovariolos). De ser asi, los resultados sugieren un compromiso entre la resistencia a la
desecacion y la fecundidad. Existen numerosos trabajos realizados en Drosophila que han
obtenido una relacién inversa entre la capacidad de resistir a un determinado estrés
ambiental y la fecundidad (Hoffmann y Parsons, 1989; Partridge et al., 1999; Marshall y
Sinclair, 2009; Kalra y Parkash, 2014). También se ha documentado una relacién inversa
entre el contenido de agua corporal y el contenido lipidico en insectos (Chown y Nicolson,
2004), por ejemplo, los insectos en dormancia acumulan mads agué para evitar la
deshidratacion, sacrificando la acumulacion de reservas lipidicas (Danks, 2000). Segin
esto, se propone que en las poblaciones del norte los individuos estarian favoreciendo la
acumulacién de agua corporal a costa de una menor acumulacion de lipidos, que podria

generar un efecto negativo en la asignacion energética a reproduccion.

Estos resultados, son consistentes con las condiciones climéticas que experimenta
Rachiptera en sus diferentes poblaciones. Los individuos del norte se enfrentan a
condiciones de aridez, por lo que es esperable que las moscas prioricen la sobrevivencia
de los adultos incrementando su capacidad de resistir a la desecacion. Mientras que en el
sur existe disponibilidad de agua, pero se experimenta una mayor fluctuacion térmica. En

este contexto puede resultar ventajoso el incremento en la sobrevivencia de la progenie
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(P,), ya que permite contar con un mayor tamafio poblacional y asi evitar extinciones
locales. Esto sugiere una estrategia r para las poblaciones del sur, y una estrategia K para
las del norte. Como describe Willmer et al. (2000), los r estrategas suelen presentar
poblaciones mas densas, con individuos de menor tamafio corporal, que maximizan la
fecundidad a costa de una menor sobrevivencia de los adultos. Por el contrario, los K
estrategas se asocian a poblaciones menos densas, con individuos de mayor tamafio, que
maximizan la sobrevivencia de los adultos, sacrificando la fecundidad. En base a estos
resultados, se propone que la presion del ambiente actuaria con mayor intensidad en
diferentes etapas del ciclo de vida de Rachiptera, dependiendo de la poblacion. En el norte,
la presion seria mayor durante la ontogenia temprana, mientras que en el sur, durante la

ontogenia tardia (etapa adulta).
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5 CONCLUSIONES

Esta tesis contempla un estudio comparativo a escala geografica, y constituye un punto de
partida para formular nuevas hipétesis que guien hacia el entendimiento de las estrategias
de historia de vida de Rachiptera limbata, a lo largo de un gradiente ambiental. Se
cumplieron los objetivos planteados y los resultados constituyen el primer registro sobre
respuestas fisiolégicas relacionadas al balance de agua y desempefio térmico, en
tephritidos agalladores. Este estudio no controla las condiciones de desarrollo de los
individuos, pero tiene la ventaja de mostrar las respuestas de la mosca en su contexto de
desarrollo natural. Pese a que no siempre se obtuvo un gradiente latitudinal en los rasgos
estudiados, se obtuvieron diferencias interpoblacionales que pueden estar dadas por la
historia evolutiva, por diferencias en la ontogenia temprana o incluso por diferencias en

la capacidad de aclimatacién de los individuos.

A partir de los resultados, se concluye que R. limbata es capaz de generar ajustes
fisiologicos que le permiten adecuarse a la disponibilidad de agua. Se concluye que ¢l
incremento de lipidos no estaria otorgando una mayor resistencia a la desecacion y que
podrian existir otras reservas ecnergéticas que participen de esta respuesta (ej:
carbohidratos). Futuras investigaciones podrian orientarse a distinguir los lipidos

asignados a reservas energéticas y reproductivas, para determinar si se asocian a la

56



capacidad de resistir a la inanicién y/o a un incremento de la fecundidad. Por otra parte,
el resultado de las curvas de desempefio térmico no concuerda con la evidencia presente
en literatura. Los resultados destacan la complejidad de las respuestas del desempefio y
resaltan la importancia de considerar el contexto ecoldgico de las especies a la hora de
establecer hipotesis. Se sugiere que las diferencias en la variabilidad térmica entre las
distintas poblaciones, podrian tener un efecto en los limites térmicos letales de la mosca
o en la plasticidad de la respuesta, y no en los limites o amplitud del desempefio locomotor.
Para aclarar esto, seria interesante evaluar la capacidad plastica del desempefio térmico en
R. limbata v asi comprobar si los ambientes heterogéneos (mayor latitud), se relacionan a

individuos mas flexibles.

Finalmente, se sugiere que existen diferencias en la estrategia de vida de las poblaciones
estudiadas, y se propone que en las poblaciones del norte se favorece la sobrevivencia de
los adultos a costa de una menor emergencia de individuos (adultos de mayor tamafio,
mas resistentes a la desecacion y con un mejor desempefio locomotor). Mientras que en el
sur se favorece la emergencia por sobre el desempefio de los adultos (individuos de menor
tamafio, menos resistentes a la desecacidn y con un peor desempefio locomotor). Estas
observaciones son consistentes con las condiciones climaticas de cada habitat, y sugieren
que la presion ambiental actuaria con mayor intensidad en diferentes etapas de la vida del

insecto dependiendo de la poblacion.
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Figura 1. Gréfico de las temperaturas minimas mensuales durante el afio 2015, en las
distintas poblaciones. A: Temperatura minima promedio mensual B: Coeficiente de
variacion de las temperaturas minimas de cada mes.
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Figura 2. Gréfico de las temperaturas maximas mensuales durante el afio 2015, en las
distintas poblaciones. A: Temperatura maxima promedio mensual B: Coeficiente de
variacién de las temperaturas maximas de cada mes.
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Figura 3. Grafico de las temperaturas promedio mensuales durante el afio 2015, en las
distintas poblaciones. A: Temperatura promedio mensual B: Coeficiente de variacion de

las temperaturas promedios de cada mes.
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