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RESUMEN

Los estudios sobre la variación de rasgos fisiológicos a una gran escala espacial y temporal

son centrales en macrofisiología, y permiten comprender la evolución de los rasgos a nivel

i¡tra e interespeclfico. Debido a su amplia distribución y al escaso conocimiento sobre su

{isiologí4 los insectos agalladores constituyen un sistema ideal pma estudiar patrones

poblacionales. En esta tesis se estudió la variación latitudinal en rasgos fisiológicos y de

historia de vtda de Rachiptera limbata, un díptero de 1a familia Tephritidae que forma

cecidias en el arbusto Baccharis linearis enpimaveta-verano. Se plantearon dos hipótesis

principales. La primera propone que existe r¡na asociación entre las condiciones climáticas

del hábitat y algunos rasgos de historia de vida de R. limbata, y la segund4 que existen

diferencias interpoblacionales en los rasgos fisiológicos asociados a la conservación de

agua y desempeño térmico.

Como resultado, se encontró que las variables: emergencia de individuos, proporción de

llpidos, tasa de pérdida de agua y temperatura crítica mínima, se asocian positivamente

con la latitud. Mientras que las variables: masa de los individuos, tamaño de las cecidias,

resistencia a la desecación, contenido de agua corporal, amplitud del desempeño térmico

y desempeño térmico mríximo, se asociaron negativamente con la latitud. A partir de estos



resultados, se sugiere que la capacidad de resistir a la desecación estaría dada

principalmente por un aumento en el contenido de agua corporal y una disminución en la

tasa de pérdida de agua. Los lípidos no se asooia¡on a un incremento en la resistencia ¿ la

desecación y se sugiere que poddan estar involucrados principalmente en la función

reproductiva. Se propone que, con la latitud existirla un incremento de la fecundidad y la

sobreüvencia de la progenie, a costa de una disminución en la resistencia a la desecación

y desempeño locomotor. A menor latitud, se favorecería la sobrevivencia de los adultos

por sobre la fecundidad, incrementando el desempeño locomotor general y la capacidad

para resistir a la desecación. Esto sugiere que e1 ambiente ejerce presión en distintos

momentos de la vida de Rachiptera, dependiendo de la población. En las poblaciones de1

norte, las presiones del ambiente actuan durante la ontogenia temprana, mientras que en

el sur, achian durante la ontogenia tardía. También se sugieren algunas posibles flr¡rciones

de Ia cecidi4 como estructura pfotectora frente a la desecación, temperaturas extremas y

radiación.
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ABSTRACT

Studies conceming physiological traits variation over a large spatial and ternporal scale

a¡e 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 pattems, because of their broad dishibution and the scarce

knowledge regarding their physiology. In this thesis I study the vmiation in physiological

and life history traits over a latitudinal gradient of Rachiptera limbata, a Tephritidae fly

that develops galls on the shrub Baccharis linearis dving 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 kaits, associated to water balance and themral performance.

The results showed a positive correlation between latitude and emergence of individuals,

lipid proportion, wate¡ loss rate a¡d critical thermal minimum. While there was a negative

correlation between latitude and gall size, individual mass, desiccation resistaace, 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 dec¡ease in wate¡ loss rate. Lipids were not

x



associated to an increase in desiccation resistance and I suggest that they could be ñaioly

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 themral performance. These results suggest that environmental pressures

act on different life stages of R. límbata depending on ihe population. In northem

populations, environmental pressures would be acting mainly during early ontogeny,

while i¡ southern populations, during late ontogeny. Also, some possible roles of the

cecidium are discussed, suggesting to act as a shelter strucfure against desiccation,

temperature and radiation,

x t



1. INTRODUCCIÓN

La temperatura ambiente y la disponibilidad de agua, son factores abióticos que impactan

en la abundancia y distribución geogr¿á.fica de organismos ectotennos (Pórtrrer et a1., 2006;

Bozinovic et al., 2011). Ambos factores inciden directa o indirectamente en la estrategia

de üda de los organismos, modificando parámetros teproductivos y poblacionales (Vmley

et a1., 1973; Kingsolver, 1989). Todas las funciones deun individuo, como el crecimiento,

metabolismo, movimiento y reproducción, son afectadas por la temperatura corporal

(Chown y Nicolson, 2004), y su influencia tiene consecuengias a nivel de indiüduo,

comunidad y ecosisterna (Grigaltchik et al., 20L2). Los insectos son organismos

ectotemos, es decir, su temp'eratura corporal puede variar de acuerdo al ambiente, y su

capacidad para termorregular se resringe principalmente a su comport¿miento (Heinrich,

1981; Jones y Oldroyd, 2007). Además, su tamaño corporal pequeño, les impide

almacenar grandes cantidades de agua, y su $an relación superficie/volumen los hace

particularmente vr¡lnerables a la pérdida de agua y calor (Kiihsel et al., 2016), 1o que

representa un desafio para poblaciones de ambientes rín:idos. Considerando que las

condiciones climáticas varían en el espacio y tiempo, se ha visto que los insectos son

capaces de ajustar su fisiología en respuesta a las condiciones locales (Heinze et a1., 1998;

Hu y Appel, 2004).



Desempeño térmico

Las curvas de desempeño térmico han sido ampliamente utilizadas para evaluar la

variación en alguna medida del desempeño del organismo (ej: locomoción, asimilación,

crecimiento, desarrollo, fecundidad y sobrevivencia) en función de su temperatura

corporal (Angilletta, 2009). En ectotermos, estas curvas generalmente siguen un patrón en

el cual el desempeño aumenta con la temperatura hasta alcanzar un óptimo y luego decae

abruptamente hasta liegar a cero en el límite crítico superior (Huey y Stevenson, 1979;

Gilchrist et a1., 1995). Pueden existi¡ varíaciones de la curva en el eje vertical, horizontal

o en su amplitud, en diferentes especies, poblaciones o genotipos (Huey y Kingsolver,

1989; lzerr y Kingsolver, 2005). Una medida de desempeño ampliamente utilizada ha

sido el desempeño locomotor (ej: velocidad de caminata, velocidad de vuelco, entre otros),

ya que influye en el "fiüress" del organismo, a través del éxito reproductivo y la

sob¡evivencia (depredación y escape frente a depredadores) (Bennett y Huey, 1990).

Diversos autores han documentado la variación geogriifica intraespecífica en las

respuestas del desempeño térmico locomotor en ectotemos (Van Berkum, t986; John-

Adler et al., 1988; Huey y Kingsolver, 1993). En el trabajo de Castañeda et al. (2004), el

isópodo Porcellio laevís presenta una disminución de la temperatura óptima de

desempeño con la latitud, lo que sugiere ma adaptación al frío y a las condiciones

climáticas locales. Lo mismo ocurre con el cangrejo Petrolísthes violaceus, donde existe

una correlación negativa entre la latitud y la temperatura óptima de desempeño (Gaitan-

Espitia et a1., 2014). Algunos autores han estudiado el significado adaptativo de1

desempeño fisiológico, sugiriendo que las variaciones intraespecíficas podrían estar dadas



por adaptación genética a los dife¡entes microhabitats (Stillman y Somero, 2000; Wilso¡,

2001). Por otra parte, los habajos que comparan los límites oíticos del desempeño, han

observado que la temperatura crítica mínima vmía con la latitud a una tasa mayor que 1a

crítica m¿áxima (Addo-Bediako et a1., 2000; Sunday et a1.,2011). Esta tolerancia al frío

que varía geográficamente y la tolerancia al calor mayormente conservada, sugiere una

limitación evolutiva en la tolerancia al calor, y resalta el desafio que pueden enfrentar las

poblaciones frente a los cambios en las temperaturas m¡áximas (Hofftnann et al., 2012;

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

La hipótesis de variabilidad climática propone que 1os individuos de ambientes

térmicamente estables tend¡an rangos de tolerancia térmica m¡is acotados que los de

ambientes vmiables (Jaozen, 1967; Gaston y Chown, 1999a; Folguera et al., 2009). Segun

esta hipótesis, los organismos situados a mayor latitud sopofarían un mayor rango de

temperaturas que aquellos cercanos aI ecuador (con 1a latitud aumenta la hderogeneidad

térmica; ver Gaston y Chown, 1999b). Esto perrnitiría explicar por qué a mayor latitud las

especies p¡esentan una mayor distribución (Stevens, 1989; Roy et a1., 1994). Dentro de

este contexto, un fenotipo térmico generalista es aquel que mantiene su desempefio en un

rango amplio de temperaturas, mientras que rmo especialista acota su desempeño a un

rango menor (Angillett4 2009). En el proverbio "Jack of all hades is a master of none",

se plantea que la evolución del generalismo necesariamente implica un costo (Levins,

1968). Bajo este supuesto, la habilidad para desempeñarse en un rango amplio de

temperaturas se lograría a costa de sacrifcar el miíximo desempeño alcmzado (Lynch y

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



Balance de aeua

El agua es otro factor abiótico relevante en la distribución de los organismos terestres.

Los insectos pierden agua a través de la cutícul4 en la respiración y en la excreción, y han

desarrollado estrategias conductuales, morfológicas y ñsiológicas que les permiten resistir

o tolerar la pérdida de agua en ambientes donde el recurso hídrico es escaso (Chown et

a1., 2002; Chown y Nicolson, 2004). La resistencia a la desecación puede estar dada por

un ificremento del contenido de agua corporal, una disminución en la tasa de pérdida de

agua o rma mayor tolerancia a la pérdida de agua (Gibbs et a1., 1997; Gibbs y Matzkin,

2001). Estas esfategias pueden estar acompañadas por modificaciones en los lípidos de

cutícula (Parkash et a1., 2008) o cambios en osmolitos que permiten retener más agua

(Parkash et aJ., 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 hídrico, incrementando su capacid¿d de resistir a la

desecación a través de cambios en la permeabilidad de la cutícula (Ha«lley, 1994;

Angilletta, 2009; Bazinel et a1.,2010). Además, se ha üsto que las especies de ambientes

secos tienden a presentar mayor resistencia a la desecación que las de ambientes húmedos

(Addo-Bediako et a1., 2001), sugiriendo un ajuste fisiológico de los individuos frente a las

condiciones del hábitat.

Efecto de las condiciones del hábitat en los raseos de historia de vida

El clima es uno de los facto¡es que incide en la estrategia de vida de los orgadsmos. La

temperatum puede modificar parámetros poblacionales y reproductivos (Vargas et al.,

2000; Cardoso et al., 2002), 1o que puede verse reflejado en variaciones interpoblacionales
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de los rasgos de historia de vida (Berven y Gill, 1983; Mousseau y Roff 1989; Morrison

y Heto, 2003). Por ejemplo, 1a temperatura es uno de 1os factores que induce variaciones

en el tamaño corporal de los organismos (Chown y Gaston,2010). La regla de Bergrnann

plantea que los animales de ambientes fríos (ej: mayor latitud) tiorden a presentar mayor

tamaño corporal que los de ambientes cálidos (Blackburn et al., 1999). Esta regla fue

descrita pma vertebrados homeotemos y ha sido utilizada principalmente para establecer

comparaciones interespecíficas. Una de sus interpretaciones está relacionada a la

conservacíón del calor: los animales g¡andes presentan una menor relación

superficie/volumen y esto les ayuda a reducir la pérdida de calor. Otros trabajos

argumentan que el pahón se explicaría por la resistencia a la inanición, sugiriendo que los

tamaños corporales grandes otorgarían wra ventaja adaptativa en hábitats situados a mayor

latitud, donde generalmente el recunio es escaso (Cushman et al., 1993; Arnett y Gotelli,

2003). Sin ernbargo, el patrón del tamaño corporal a gran escala es poco conocido en

insectos, y existen curvas de Bergman, curvas inversas e incluso ausencia de patrón

(Mousseau, 1997; Chown y Gasto , 2010; Shelomi, 2012). La disminución del tamaño

corporal con la latitud, mucha¡¡ veces se explica por una reducción en la temporada cálida

de crecimiento (Leather et al., 1995; Blanckenhom y Demort,2004; Makmieva et al.,

2005; Winterhalter y Mousseau,2008). A mayor latitud generalmente se acorta la

temporada cálida de crecimiento, y dada la relación positiva entre el tiempo de desarrollo

y e1 tamaño corporal, que es comúnmente aceptada en ectotermos (Roff, 1980; Nunney,

1996), se esperaría que con 1a latitud disminuyeran los tamaños corporales. Por otra parte,

los tamaños grandes se asocian a poblaciones menos densas, que por lo general son más

lr¡lnerables a extinciones locales, entonces no serla una característica favorable en hábitats



inestables (Tumer y Lermon, 1989). Sin embargo, comúnmente se ha estudiado la

variación del tamaño co¡poral en función de la latitud o la temperatura ambiental, dejando

de lado otros factores climáticos que pueden incidir en Ia respuesta, como por ejemplo 1as

precipitaciones (Yom-Tov y Geffen, 2006). Se ha visto que los individuos más grandes

tienen mayor resistencia a la inanición y a la desecación, esto permite suponer que en

ambientes ¡iridos o de menor productividad, serían favorables los tamaños corporales

grandes (Bumett, 1983; Cushman et a1., 1993; Le Lagadec et a1., 1998).

Las diferentes estrategias de vida muchas veces se reflejan en el modo en que los

organismos asignan su energía a mantenimiento, crccimiento, defensa y reproducción, Los

lípidos representan una de las fuentes de energía y agua metabólica miis importantes en

insectos, y permiten a los organismos reproducirse y sobreüvir en periodos donde la

alimentación se restringe, como muchas veces oclrrTe en regiones templadas (Downer y

Matthews, 1976). Se presume que el rol de las reservas lipídicas generadas durante la fase

larval de un insecto holometábolo, es proveer una reserva energética al adulto para la etapa

previa a su alimentación (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

lipídicas de un insecto se asocia a una mayor resistencia a la inanición (Ballard et al.,

2008; Goenaga et aI., 2013). En este sentido, los organismos que tengan más reservas

pueden preseritar ventajas adaptativas en ambientes de menor productividad, donde la
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ca¡tidad./calidad de recursos es baja. Estos y otros autores también proponen que podría

existir una base genética involucrada en la asignación a ieservas lipídicas (Zeru y Larset,

2001).

Estudios interpoblacionales a sran escala

Durante las últimas décadas, ha crecido el interés científico por realizar estudios a gran

escala espacial y temporal, ya que permiten interpretar de una manera mrís amplia gran

parfe de los fenómenos biológicos y ecológicos (Chown et a1.,2002; Chown et a1., 2004;

Bozinovic et a1.,2011). Esto ha promovido la unión enhe la ecología y la fisiologla"

desarrollando áreas de la biología tales como la macrofisiología, un campo de la biología

que investiga las variaciones de rasgos fisiológicos a una gmn escala geográfica y

temporal, y la implicancia ecológica de estas variaciones (Chown y Gaston, 2008; Gaston

et al., 2009). Bajo esta aproximación, la variación geogr¿ifca de los rasgos fisiológicos

puede estar dada por aclimataciór¡ plasticidad del desarrollo o puede ser un reflejo de

diferencias adaptativas determinadas genéticamente, impulsadas por variación en las

presiones selectivas locales @off, 2002). En este sentido, estudiar 1as variaciones

fisiológicas a lo largo de gradientes ambientales puede proveer valiosa información sobre

diversos patrones de adaptación geogtáfica. Ademrás, tiene la ventaja de que representan

una primera aproximación para entender la evolución de estas vmiables, sin necesidad de

incurrir a la evolución experimental, que sólo puede ser estudiada en modelos conocidos,

de tiempo generacional corto. Este tipo de estudios ayuda a predecir cómo se comportarián

los organismos frente a distintos escenarios climáticos y han sido utilizados para discutir
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la wlnerabilidad de las especies al cambio climático (Chown et a1.,2004; Calosi et al.,

2008).

Uno de los principales desafios que enfrenta la macrofisiología es la colección de

evidencia empírica que permita sustentar los patrones macrofisiológicos (Chown y

Gaston,2016). Los estudios se han enfocado en r¡nos pocos grupos taxonómicos, lo que

gen€ra sesgo en los resultados, y se ha discutido la importancia de incorporar nuevos

modelos de estudio, incluyendo especies raras con modos de üda diferentes, pues ayudan

a generar una comprensión más extendida de la biodiversidad (Gaston et a1., 2009).

Modelo de estudio

Los insectos agalladores constituyen un buen sisterna para identificar patron€s

geogriífrcos. Las cecidias destacan visualmente y pueden ser raskeadas, lo que permite

realizar rm seguimiento preciso sobre su distribución, facilitando la experimentación en

terreno (Femandes y Price, 1992). Por otra parte, los indiüduos conservan tm contexto de

desarrollo comrln entre diferentes poblaciones, homogeneizando factores tales como la

elección del hospedero y la época de reproducción, convirtiéndolo en un sistema ideal

palia reaTízar estudios fisiológicos comparativos en condiciones naturales. f,os estudios

sobre rasgos ñsiológicos en insectos agalladores son escasos y se restringen

principalmente a la especie Eurosta solidagensis, modelo utilizado fiecuentemente para

estudiar la tolerancia al congelamiento @aust et a1., 1979).

La familia Tephritidae (Diptera) es una de las más extensas familias de dípteros, y se

distribuyen a 1o largo del mundo desde regiones templadas hasta regiones subhopioales y
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tropicales (Grimaldi y Engels, 2005). comúnmente se las risocia a las moscas de la fruta

y la gran mayoría de sus e studios se limita a especies de importancia económicq

otorgando poca atención a los tephritidos no frugívoros (Headriok y Goeden, 1998). Se ha

üsto que en general los tephritidos agalladores presentan una menor fecundidad que los

tephritidos frugívoros, 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 protección frente a la

desecación, a cambios bruscos de tempe¡atura, a la radiación y al ataque de enemigos

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

Rachípfera limbafa es un Díptero de la familia Tephriüdae (Figura 1,A,) que forma cecidias

en el tallo del arbusto Baccharis linearís (Astaales, Asteraceae) du¡ante 1a ternporada

primavera-verano. El único antecedente sobre su ciclo de vida se registró en la población

San Carlos de Apoquindo, en 1a cual la mosca es bivoltin4 es decir, ovipone en los ápices

del arbusto a comienzos de la primavera (octubre-noüembre) y luego a mediados del

verano (enero) (Aljaro et al., 1984). La larva eclosiona y se inhoduce en el tallo de la

planta, desde donde sec¡eta una sustancia que en contacto con el aire se vuelve sólida y

globosa, con el aspecto de una espuma blanca (Figura 1B). Protegido por dicha estructura,

e1 insecto pupa aI interior de la c¿irnara larval y emerge como adulto a través de un canal

formado previamente por 1a larva. Al finalizar el verano, un conjunto de pupas de la

segunda generación enha en diapausa y pasa el inviemo aI interior de la c¿ímara larval

hasta la siguiente primavera. Rachiptera limbata es una especie naüva de Chile que

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



se ven expuestas a dife¡entes condiciones de precipitación y temperatura. Esta

característica la hacen un modelo útil 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 utilización de un modelo desconocido hasta ahora, para

realizar un estudio interpoblacional que integre tanto aspectos fisiológicos (relacionados

con la conservación de agua y desempeño térmico) como también rasgos de histotia de

vida de la especie, discutiendo los resultados en el contexto del modo de üda particular

de este insecto. Con esto se busca entregar nueva evidencia empírica para contribuir al

desarrollo de la macrofisiologia y aportar con conocimientos sobre historia natu¡al de r¡na

especie de Tephritido poco estudiada.
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A

0,5 cm

Figura 1. Fotografias del modelo de estudio. A: lndiüduo ailifo de Rachiptera limbata

(Dipter4 Tephritidae). B: Cecidia de.Baccharis linearis (Asterales, Asteraceae).
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1.1 Hipótesis

Hipétesis 1: Existe una asociación enhe las condiciones climáticas de distintas

poblaciones de Rachiptera limbata situadas a lo largo de un gradiente latitudinal, y

algunos de sus rasgos de historia de üda.

Predicción 1.a): Dado que a bajas latitudes existe una mayor aridez, se espera que los

individuos adultos presenten nayor tamaño corporal que les permita

resistir la deshidratación.

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

que 1os indiüduos del norte presenten uoa mayor ptoporción de lípidos,

que 1es permita tolerar las condiciones de aridez y baja productividad.

Ilipótesis 2: Distintas poblaciones de Rachiptera limbata situadas a 1o largo de un

gradiente latitudinal, presentarán diferencias en rasgos fisiológicos relacionados con la

conservación de agua y desempeño térmico locomotor.

Predicción 2.a): Dado que con la latitud disminuye la uidez, los indiüduos del norte

presentartin una mayor resistencia a la desecación que los del sur.

Predicción 2.b): Dado que a mayor latitud existe una disminución de las temperaturas

mínimas, los individuos del sur presentarán en promedio una menor

temperatura crítica mínima del desempeño locomotor que los del norte.

Predicción 2.c): Dado que las temperaturas máximas no varían mayormente con la

latitud, la temperatura crítica máxima del desempeño locomotor, senl

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

los individuos del sur presentarián una mayor amplitud del desempeño

térmico locomotor (Tu) que 1os del norte.

1.2 Obietivos

Objeüvo General

Evaluar la asociación entre las condiciones climáticas de distintas poblaciones de

Rachiptera limbata situadas a lo largo de un gradiente latitudinaVaridez, y caracteristicas

de historia de vida y rasgos fisiológicos de la mosca (asociados con la conservación de

agua y desempeño térmico locomotor).

Objetivos Especílicos

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

térmico y de aridez.

b) Evaluar si existe asociación entre la proporción de lípidos de R. limbata y el

gradiente térmico y de aridez.

c) Determinar si existe asociación entre la resistencia a la desecación de R. limbata y

el gradiente térmico y de aridez.

d) Evaluar la variación interpoblacional en los límites térmicos críticos (TC,"i" y

TCmax), amplitud del desempeño termico (T¡.), desempeño térmico mríximo (V-*)

y tenrperatura óptima de desempeño (T.).
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2. MATERIALES Y METODOS

2.1 Gradiente de estudio

El estudio se realizó en cinco poblaciones distribuidas a lo largo de un gradiente latitudinal

de temperatura y precipitación, en Chile central. Las poblaciones se localizan entre las

regiones de Atacama y Ñuble, abarcando una extensión total de 900 km y separadas entre

sí por 230 km, aproximadamente (Figura 2). Corresponden a las poblaciones de Vallenar

(28'35'50" 5,70'43'24" O), Ovalle (30"23'29" 5,70'54'10" O), Putaendo (32"33'29"

5,70"42'06" O), San Fernando (34'36'44" S, 71"03'48" O) y Chillán (36'38'57" S,

72"21'30" O), cuyos datos climáticos se encuentran resumidos en 1a Tabla l. l,os datos

se descargaron de la página de intemet del Ministerio de Obras Públicas (Uru¡U.mSp,cl),

utilizando las estaciones meteorológicas más próximas al sitio de estudio. Los valores de

las variables climáticas se obtuüeron a partir de las temperaturas diarias de cada población

(durante el año 2015). Como medida de heterogeneidad térmica ambiental, se utilizó el

coeficiente de variación anual (CV) de la temperatura mínim4 m¡áxima y promedio, que

se calculó como la desviación est¡índar dividido en el promedio anual de cada temperatura.

Se calculó el índice de aridez de De Martonne (4,n) como A^= P/f1 
19 , dondeP

corresponde a la precipitación 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 productiüdad

primaria del hábitat @mberger, 1955), y el índice de aridez se uüliza como un proxy de

las presiones selectivas que experimentan los organismos con el aumento de la aridez, que

incluyen aumentos de temperatüa y menor disponibilidad de agua y alimento (Tieleman

et al., 2002). Este índice presenta una relación inversa con la aidez, de manera que los

valo¡es más bajos de á- describen ambientes mrás ríridos. De acuerdo a la clasificación

de Croitoru et al. (2013) e1 índice se situa en 7 categorías: rirido (0 - 10,0), semi-á.Lrido

(10,0 - 20,0), mediterr¡íneo Q0,0 - 24,0), semi-húmedo (24,0 - 28,0), húmedo (28,0 -
35,0), muy húmedo (35,0- 55,0) y extremadamente húmedo (> 55,0).

Figura 2. Mapa ilustrativo del gradiente latitudinal de las poblaciones estudiadas a lo
largo de Chile central.

Ovalle

Putaendo

San Femando
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Tabla 1. Variables climáticas para cada población. A: altitud, Tmi¡: promedio anual de las
temperaturas mínimas diarias, Tll*: promedio anual de 1as temperaturas mriximas diarias,
Tpromr proÍr€dio anual de las temperaturas promedio diarias, CV T.ir, T,,* y Tpro-:
coeficiente de variación de la temperatura mínima, miixima y promedio, P: precipitación
anual acumulada, A.: índice de aridez de De Martonne y clasificación de aridez según
Croitoru et al (2013).

Vallenar Ovalle Putaendo San Femando Chillán

A (msnm)
T*i" ('C)
T,* CC)
Tp-. CC)
CV T*in
CV T-"*
CV Tp.o*
P (mm)
A.
Clasificación
de aridez

650
8,68

23,21
15,94
0,42
0,30
0,30
387,4
t4,93

Semi-árido

93
8,4t
21,54
14,98
0,51
0,33
0,36
737,4
29,52

Hrimedo

468
9,56

22,55
16,06
0,27
0,17
0,18
107,8
4,14

Árido

697
8,80

23,35
15,77
o,37
0,18
0,20
154,8
6,01

Ári¿o

787
7,90
25,44
16,67
0,47
0,27
0,29
106,6
4,00

Á¡¿o

2.2 Recolección de cecidias

Se realizó un transecto de recolección entre el 16 y 18 de diciembre 2015, tiernpo en el

cual se obtuvo el total de cecidias de las 5 poblaciones §ryuru*¡:320, N<o*t")=320,

\rutaeooo¡=320, \san nema¡oo):3O0, Nrc¡lr¿nt=300). En cada población se ¡ealizó un

muestreo aleatorio simple extrayendo 3 cecidias por planta, las cuales fueron trasladadas

inmediatamente al laboratorio. Para obtener una estimación de su volumen, se midió 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 cilíndrico transparente que se

cubrió con una malla de género. Las cecidias se mantuüeron a 24 + 1 oC, con fotoperiodo

12:12 luz:oscuridad, humedad 50 + 2 %, y diariamente fueron rociadas con agua para

evitar su deshidratación. Se registró periódicamente la emergencia de indiüduos desde la
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cecidia para deterrninar e1 porcentaje de ernergencia (P") de cada población. Con el fin de

realizar una comparación estadística de los P* el total de cecidias de cada población se

subdividió en grupos de 20 cecidias y se determinó el P" de cada grupo. Con esto se obtuvo

un promedio poblacional del P, con una desviación estándar asociada. El porcentaje de

emergencia de cada grupo se determinó como: P" = (É /Zú x 100 , donde lE es el n"

de adultos emergidos en e1 grupo de 20 cecidias. Además, para obtener una estimación de

1a proporción de sexos, se determinó el porcentaje de machos y hembras emergidos del

total de adultos eclosionados en cada grupo. A partir de esto, se comparó el promedio

poblacional del porcentaje de machos y hembras.

Se determinó el sexo y la masa de cada adulto emergido, con rma balNua arralitica

electrónica (PRECISA 320XR + 0,0001 g - Precisa Gravimetrics AG, Dietikon

Switzerland). Posteriormente los individuos fueron asignados aleatoriamente a uno de los

siguientes ensayos: determinación de contenido lipídico, resistencia a la desecación y

curvas de desempeño térmico locomotor.

2.3 Determinación de contenido lipídico

Se empleó un método de extracción con solvente (éter de petróleo) basado en el protocolo

propuesto por Hofflrnaffi et al. (2005) y Ballard et al. (2008), sin distinguir entre lípidos

asignado a reproducción y lípidos de tejido somático. Para el análisis se utilizaron un

mínimo de l0 indiüduos de cada sexo por población. Luego de pesarlos, los individuos

fueron conservados a -18"C para su posterior análisis. Previo a la extracción, las muestras

fueron secadas en un homo a 60oC hasta peso constante, para obtener el peso seco de los
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indiüduos antes de iniciar la extracción (PdE). Luego, cada individuo fue introducido en

un tubo de ensayo al cual se añadió 15 ml de éter de petróleo. Las muestras fueron

mantenidas en agitación y se registró su peso transcurridos 2, 4 y 6 días desde el inicio de

la extracción. Dado que no hubo diferencias significativas entre estas 3 mediciones, se

calculó un promedio entre los 3 datos para obtener el peso seco después de la extracción

(PDE). El resultado se entregó en unidades de proporción de lípidos (Q¿r¿¿o") de acuerdo

a la siguiente ecuación: P¿¿r¿¿r, - PAE - "'/rO,

2.4 Determinación de resistencia a la desecación

El método utilizado para determiaar la resistencia a la desecación (RAD) esti basado en

el protocolo de Gibbs et al. (1997), probado posteriormente en Tephritidos por Weldon y

Taylor (2010). Inmediatamente luego de su eclosión, 1os adultos fueron mantenidos a 24

+ I oC y fotoperiodo 12:12 luz:oscuridad, con agua y una üeta ad libitum el base a

levadura y sacarosa (1:3) diluida en agua (Muñiz y Andrés, 1993), probada preüamente

et R. limbata (datos no publicados, Léniz y Veloso). Indiüduos de 6-8 días de edad fueron

introducidos en la parte inferior de un tubo falcon de 50 m1, un indiüduo por tubo. En la

parte superior del tubo se añadieron 20 g de Drierita @ y el adulto se mantuvo separado

de la Drierita @ por algodón (Figura 3). Cada tubo se mantuvo a 24 É 1 oC con fotoperiodo

12:12 luz:oscuridad, hasta la muerte del individuo. Se registró el número de individuos

muertos cada 6 horas y se determinó la sobrevivencia promedio de cada población (horas

de vida), como una medida de RAD.
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Se calculó el porcentaje de pérdida de agua (PEa) y la tasa de pérdida de agua (Tp6o) para

cada población en base a las siguientes ecuaciones:

PEa(o/o) - (P1- PM/p¡)rtoo Tps,(o/o /hr) = PEa/s

Donde PI es el peso al inicio de la medición, PM el peso de muerte y S la sobrevivencia

(horas) del indiüduo.

Indir iduo []aralilm

---Y-
,\lgodón Dricrita

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

A partir de los indiüduos del punto 2.3 (individuos asignados a determinación de

contenido lipídico), se obtuvo una estimación del peso seco y el contenido de agua de las

moscas de cada población. El contenido de agua corporal (porcentaje de agua respecto a

la masa húmeda) se calculó en base a la siguiente ecuación:

conuo(o/o) = (Mh- Mt/¡a¡),rco

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

seca.
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2.5 Determinación de curvas de desempeño

El método utilizado para determinar las curvas de desempeño se basa en el protocolo de

Gilchrist (1996). Inmediatamente luego de la eclosión, los adultos fueron mantenidos bajo

las mismas condiciones mencionadas en el punto 2.4. Cada inüviduo (6-8 días de edad)

fue pesado preüo a la medición y luego fue mantenido por 10 minutos al ioterio¡ de un

tubo de ensayo en un baño termorregulado a distintas temperaturas, siguiendo la secuencia

16, 20, 24, 28,32, 34,36 y 38 oC. Luego de cada temperatur4 se extrajo el tubo del baño

y se golpeó en la parte posterior, con esto se midió la velocidad de caminata de la mosca

hasta 5 cm de distancia, y con un tiempo mríximo de 30 segundos por medición, para así

evitar la recuperación de las moscas a la temperatura ambiente. Pma minimizar el efecto

de aclimatación a las bajas temperaturas, los animales fue¡on mafltenidos a temperatura

ambiente Q4 t I 'C) entre mediciones.

Se construyó la curva de desempeño térmico locomotor para cada individuo y se ajustó a

rma curva polinomial de segundo orden (Bozinoü c et al.,2014) utilizando el software

GraphPad Prism 5. Para cada curva se determinaron los parámetros que la caracterizan

(Figura 4). L¿ temperatura crítica mínima (TC.i,) y mráxima (TC. ) conesponden a las

temperatmas en las cuales el desempeño es 0, y se estiman a partir del ajuste. La

tempsratura optima (T) corresponde a la temperatura e¡r la cual el indiüduo alcanza su

mríxima velocidad de caminata §o*). El fuea bajo la curva representa el desempeño total

del individuo para eI rango de temperaturas medidas. El índice Tu ('thermal breadth')

representa la amplitud del desempeño térmico del individuo y describe la distribución de
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las velocidades ¡elativas entomo a un eje central (T"). El T¡. se calculó en base a la

siguiente ecuación (Gilchrist, 1996):

tbr -

Donde 7¡ corresponde a la kmperatula de la medición i (en este caso: 16, 20,24, ...,38

oC), u¡ es la velocidad de caminata que alcarza el individuo a la temperatum 4, To

coresponde a la temperatura óptima y vmae a la velocidad mríxima de caminata.

Temperatura

figura 4. Curva teórica de desempeño térmico locomotor para ectotermos. Temperatura
crítica mínima (TC-i"), temperatura crítica m¡áxima (TC-*), temperatura óptima (To),

amplitud de desempeño térmico (Tr), velocidad máxima (V.*) y desempeño total (rí.rea

bajo 1a curva).
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2.6 Análisisestadísticos

Para evalua¡ la normalidad de los datos se realizó la prueba de Shapiro Wilks y para

evaluar homocedasticidad se realizó 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 función arcosenof , siendo p la proporción.

El P" se analizó con un ANOVA de una vía, utilizando como factor la población de origen.

Para comprar el porcentaje de machos y hembras eclosionados, se realizó un ANOVA de

dos factores (sexo y población). Además, se utilizó una prueba de proporciones de una

muestra con corrección de continuidad, para comparar e1 porcentaje de machos y hembras

con el esperado 50o/o. La masa de las moscas se analizó con un ANOVA de dos facto¡es

(sexo y población), y el volumen de las cecidias y Prp¡ao, se analizaron con un ANCOVA

de dos factores (sexo y población), utilizando la masa de los individuos como covariable.

Para ambas pruebas estadísticas, se realizó una prueba a posteriori deTukey. Finalmente,

se realizaron correlaciones de Spearman entre las variables climáticas de cada población

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 regresión lineal entre el rasgo y la

masa de los individuos.

Para detectar diferencias interpoblacionales en la sobrevivencia al tratamiento de

desecación, el PEaylaTp¿o, se realizó un ANCOVA de dos factores (sexo y población),

utilizando como covariable la masa de los individuos. Para comparar la masa húmeda y
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masa seca entre poblaciones, se realizó ANOVA de dos factores (sexo y población) y para

comparar el Conuo entre poblaciones se realizó un ANCOVA utilizando la masa como

covariable. Para ambos test estadísticos, se realizó una prueba a posteriori de Tukey.

Finalmente, se efectuaron correlaciones de Spearman ent¡e las variables climáticas y la

sobrevivencia, PEa, Tps., peso húmedo, peso seco y Cosuo.Tal como se mencionó

anteriormente, se eliminó el efecto de la masa utilizando los valores de los residuos

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

Las curvas de desempeño se ajustaron a una curva polinomial de segundo orden y se

determinaron los parámetros de la curva para cada individuo. Luego se compararon los

promedios poblacionales de cada pariímetro (Figura 4) a través de ur ANOVA de dos vías

(utilizando como factores la población y el sexo) seguido de una prueba de Tukey.

Adicionalmente, se realizaron correlaciones de Spearmann para evaluar la relación entre

estos parámetros y las variables climáticas de cada población. Debido a que los parámetros

no presentaron una correlación con la masa" las correlaciones se efectuaron con los dalos

brutos.

Los análisis estadísticos fueron realizados en e[ software R 3.1.2 y STATISTICA@ versión

7.0. Los gráficos fueron construidos en el software SIGMA PLOT@ versión 10.0. Para

todos los análisis estadísticos se utilizó un o de 0,05.
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3 RESULTADOS

3.1 Análisis de rasgos de historia de vid¡

3.1.1 Porcentaie de emergencia

E1 porcentaje de emergencia (Pr) difiere sigrrificativamente entre poblaciones (ANOVA,

F6,tz¡10,73, p<0,001). I-a prueba a posteriorí de Tukey revela diferencias significativas

entre Chillán y el resto de las poblaciones (p<0,001), presentando el mayor valot, con un

63,3% de adultos emergidos de1 total de cecidias recolectadas (Figura 5.A).

Al evalum la proporción de sexos, no se encontraron diferencias en el porcentaje de

adultos emergidos entre sexos (ANOVA, F1r,r«;=1,751, p=0,188) ni entre poblaciones

(ANOVA, Ft+,r¿rl:0,001, p=0,999). Se encontró una interacción entre ambos factores

(ANOVA, F @tcaF3,844, p=0,005), sin embargo, la prueba a posteriori muestra que el

porcentaje de machos y hernbras no difiere signiflcativamente enke sí, para ninguna de

las poblaciones estudiadas (Figura 5.8). Por otra parte, la prueba de proporciones de una

muestra con corrección de continuidad muestra que.el porcentaje de machos y hernbras

eclosionados, no difiere del 50% para ninguna de las poblaciones estudiadas (p>0,060).

Es decir, 1os datos sugieren una proporción de sexos que no difiere de1 esperado I :1.
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Figura 5. Porcentaje de emergorcia (Pr) de R. límbata en cada población. A: Se grafica
el valor promedio de P, para cada población (no de individuos emergidos respecto al n"
de cecidias recolectadas). El * indica la diferencia sigrrificativa entre Chilltán y el resto de
las poblaciones. B: Se grafica el porcentaje de machos y hembras, respecto aI total de
adultos emergidos en cada población. La prueba a posteriori no muestra diferencias
significativas.

3 . I .2 Masa comoral

Se encontraron diferencias significativas en la masa corporal de los indiüduos entre

poblaciones (ANOVA, Fqa,esr¡12,73, p<0,001) de modo que las poblaciones del sur

tienden a presentar una menor masa corporal, encontrando diferencias sigrificativas entre

ambos extremos (Vallenar y Chillán) (Figura 6). También se encontró un efecto del sexo

(ANOVA, F¡,esr532,64, p<0,001) de manera que las hembras presentaron en promedio

una mayor masa corporal que los machos. No se observó interacción entre ambos factores

(ANOVA, Fr¿,osrl=l,52, p=0,1 9ó).
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Figura 6. Masa corporal de R. limbata etlas óistintas localidades. Se grafican los valores
promedio * EE. Vallenar CN=116), Ovalle §:121¡, Putaendo (N:107), San Fernando
(N:126) y Chillán (N:191). Las letras diferentes representan la diferencia significativa
entre medias de acuerdo a la prueba de Tukey (p<0,05).

3.1.3 Prooorción de líoidos

Se enconhó una correlación positiva significativa entre 1a masa de las moscas y la

proporción de lípidos (eO,494, p<0,001). Los resultados muestran una diferencia

significativa en la P¡io¡¿o, entre poblaciones (ANCOVA, F g¡t4:32,025, p<0,001).

Respecto a esto último, las poblaciones situadas a mayor latitud (San Femando y Chilkin)

no difieren significativamenle entre sí, pero presentaron una mayor Plfpi¿os Que las

poblaciones situadas a latitudes bajas (Vallenar, Ovalle y Putaendo) (Figura 7). Además,

se encontró un efecto del sexo (ANCOVA, Flr,raz¡:5,781, p0,017) de manera que 1os

machos presentaron en promedio r¡na mayor Plir¡¿ss ga las hembras. Por otra parte, no

se observó interacción entre ambos factores (ANCOVA, F g¡az'¡:1,7 45, p=0,1a1).
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F'igura 7. Proporción de llpidos (PWar) de R. limbata en las distint¿s poblaciones. Se

grafican los valores promedio de Qíp¿aos + EE. Vallenar (N=28), Ovalle §=39¡, p,r,"*Uo

§:35), San Femando (N=44) y Chillán (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 encontró una correlación positiva entre el volumen de la cecidia y la masa de las moscas

(10,340, p<0,001). El análisis de cova¡ianza arrojó diferencias significativas en el

volumen do 1as cecidias entre poblaciones (ANCOV A,F<q.as0f47,708, p<0,001), de modo

que las poblaciones situadas a mayor latitud (San Femando y Chillán) prese¡rtaron cecidias

de meno¡ volumen en comparación al resto de las poblaciones (Figura 8). Por otra parte,

las poblaciones del norte (Vallenar y Ovalle) no difieren sigrrificativamente entre sí, pero

difieren del resto de las poblaciones, presentando cecidias de mayor volumen. No se

encontró efecto del sexo (ANCOVA, Frr,osol:0,219, p=0,640) ni interacción entre ambos

factores (ANCOY A, F s,aso.¡=2,178, p=0,070).
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Figura 8. Volumen de 1as cecidias de Baccharis linearis en función de la población. Se

grafican los valores promedio del volumen + EE. Vallenar (N=1 16), Ovalle §:121),
Putaendo (N=107), San Femando (N=126) y Chillan (N:191). Las letras diferentes
representan la diferencia significativa entre medias (Tuke¡ p<0,05).

3.1 .5 Asociación entre variables ambientales v rassos de historia de vida

Se encont¡a¡on correlaciones significativas entre la latitud y los rasgos de historia de vida.

A mayor latitud las cecidias fueron de meno¡ volumen, hubo una mayor emergencia de

individuos pero estos fueron de menor masa corporal y con una mayot P¡p¡¿ss $abla 3).

Las variables que dan cuenta de la heterogeneidad térmica (CV T,nin, CV T."' y CV To--)

se asociaron positivamente con el P" ! P¡p¡¿or, ! negativamente con la masa de las moscas

y volumen de la cecidia. Mientras que la T,r* ! Tprom presentoron el patrón opuesto (Tabla

3). Es decir, las poblaciones más va¡iables térmicamente y de menor Tma¡t y Tp'om, s€

asocian a moscas de menor masa corporal, contenidas en cecidias más pequeñas, pero a

una mayor emergencia de individuos con un mayor contenido lipídico. La Tmi¡ no presentó

correlaciones significativas con ninguno de los rasgos de historia de vida estudiados.
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El índice de aridez (A-) también presentó correlaciones significativas coa los rasgos do

historia de vida: correlación negativa con la masa de las moscas y e1 volumen de las

cecidias, y positiva con el Pe ! Pttp¡¿o" (Tabla 3). Es decir, en 1as poblaciones áridas

(menor A¡1) los individuos se albergan en cecidias de mayor volumen, existe una menor

ernergencia de indiüduos, pero estos son de mayor masa corporal y cofl rma meñor

Pupíaor.

Finalmente, la altitud también presentó correlaciones significativas. A mayor altitud, las

cecidias fueron de mayor volumen, existió una meno¡ emergencia de individuos, pero de

mayor tamaño y menor P¡r¡¿o, (Tabla 3).

Tabla 3. Matriz de correlaciones entre las vmiables climáticas y el porcentaje de
emergencia (P"), masa corporal, proporción de lípidos (Pup¡¿o) y volumen de la cecidia.
Parala P¡¡r¿¿o, 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 regresión
lineal entre el rasgo y la masa corporal). La tabla muestra el coeficiente de correlación (r)
y se destacao en negro las correlaciones que son significativas «r<0,001).

Variable
Clim¡ítica Pe

Masa
corporal

Plípiao, Volumen
Cecidia

Latitud

Altitud

T-in

T-a*

Tp--

CV T-u

CV Tn,U*

CV Tpron

A.

0,436

- 0,448

0,111

- 0,448

- 0,487

0,346

0,436

0,436

0,526

- 0,281

0,155

0,022

0,I55

0,191

- 0,254

- 0,281

- 0,281

- 0,237

0§98 - 0,484

- 0,439 0,256

0,123 - 0,044

- 0,439 0,256

- 0,432 0,240

0473 -0,419

0,598 - 0,484

0,598 -OA84

0,56I - 0,379
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3.2 Análisis de rasgos fisiológicos

3.2.1 Resistencia a la desecación

La resistencia a la desecación (sobrevivencia) se conelacionó positivamente con la masa

de las moscas (10,516, p<0,001). Se observó un efecto de la población en la

sobrevivencia de los individuos frente al ensayo de desecación (ANCOVA, Fgla¡=4,82,

p:0,001), de tal manera que la sobrevivencia fue mayor en Vallenar, que difiere

sigrificativamente de las poblaciones situadas a mayor latitud (San Fernando y Chillám)

(Figura 9). Estas últimas dos poblaciones, también difieren significativamente entre sí. No

se observó efecto del sexo (ANCOVA, Flr,roz¡=l,39, p=0,240) ni interacción entre ambos

factores (ANCOVA, F<¿,roz)=l,45, p0,21 8).
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Figura 9. Sobrevivencia de R. litnbata ala desecación (horas) en las distintas poblaciones.
Se grafican los valores promedio de la sobrevivencia + EE. Vallenm (N:29), Ovalle
(N:43), Putaendo §:23), San Fernando §:32) y Chillán §d6). Las letras diferentes
representan la diferencia significativa entre medias de acuerdo a la prueba de Tukey
(p<0,05).
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Se encontró una conelación positiva sigrificativa enhe la masa corporal y el porcentaje

de pérdida de agua (PEa) (10,222, p0,003). No se observó efecto de la población

(ANCOVA, Fl«.¡az-1,394, p=0,238) ni del sexo (ANCOVA, Fatar3,757, p=0,054)

sobre la PEa, sin embargo, se encontró una interacción entre factores (ANCOVA,

F s 1a¡3,440, p:0,009, Figura I 0).

La Tp¡q (porcentaje de agua que se pierde por unidad de tiempo) presentó diferencias

significativas entre poblaciones (ANCOVA, Fg¡a¡4,076, p=0,003). La Tpso tiende a

aumentar con la latitud (Figura 1 1). No se observó efecto del sexo en la Tp¿,¿ (ANCOVA,

Flr,roz¡:0,004, p=0,946), pero sí se encontró una interacción enhe ambos factores

(ANCOVA, F1+,roz¡=4,105, p0,003, Figura 1l).

u»"s."$4"*oio'"

Figura 10. Gráñco del porcentaje de pérdida de agaa (P Ea) en función de la población.
Se grafican los valores promedios de1 PEa para machos y hembras + EE. Vallenar §=2§),
Ovalle (N=43), Putaendo (N=23), San Femando (N=32) y Chillán (N=46).
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Figura 11. Gráfico de la tasa de pérdida de agua (Tpsr) en función de la población. Se
grafican los valores promedios para machos y hembras + EE. Vallenar (N=29), Ovalle
(N=43), Putaendo §:23), San Femando (N:32) y Chillán (N=46). Las letras diferentes
representan la diferencia signiñcativa entre medias de acuerdo ala prueba a posteriori de
Tukey (p<0,05).

Se encontraron diferencias significativas en la masa húmeda de los individuos en las

distintas poblaciones (ANOVA, F1+.re:¡=3,991, p=0,00a). La masa húmeda tiende a

disminuir con la latitud (Figura 12), sin embargo ,la prueba a posteriori reveló diferencias

significativas únicamente entre las poblaciones de Ovalle y Chillan (Tukey, p<0,05). No

se encontró efecto del sexo (ANOVA, Frr,r¡:r:2,483, p:0,117) ni interacción entre ambos

factores (ANOVA, Fr¿,rrs¡=l,188, p=0,3,l 8).

No se observaron diferencias sigrificativas en la masa seca de las moscas entre las

distintas poblaciones (ANOVA, Ft+.r¡¡r=0,773, p:0,544, Figura 12) ni entre ambos sexos

(ANOVA, F1r,rs:¡:2,825, p:0,09a). Tampoco se encontró interacción entre factores

(ANOVA, F1r.rr:¡=1,61 3, p-0,1 73).
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Figura 12. Gráfico de masa húmeda (blanco) y masa seca (negro) de R. limbata et lx
distintas poblaciones. Vallenar §:23¡, Ovalle §=39), Putaordo §:35), San Femando

N=aa) y Chillán (N:57). Las letras diferentes muestran la diferencia sigrrificativa en la
masa húmeda de Rachipiera, entre las poblaciones de Ovalle y Chillán. La masa seca no
difiere significativamente enke poblaciones.

Se observó que e1 contenido de agua corporal (Corro) diñere sigrrificaüvamente antre

poblaciones (ANCOVA, F1r,r rz¡:1 6,73 0, p<0,001). La tendencia es hacia una disminución

de1 Crnu, con la latitud, enconl¡ando una diferencia significativa enhe Vallenar y Chillán

@igura 13). No se encontró efecto del sexo (ANCOVA, Frr,¡r2f0,260, p=0,609), peso sí

una interacción enke ambos factores (ANCOVA, F1+,ru¡=2,990 , p:0,020). En Vallenar,

Ovalle y San Femando, las hembras presentaron mayor Conro qrte los machos, mientras

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

diferenciación sexual sólo es significativa en la población de Putaendo (Figura 13).
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Figura 13. Gráfico del contenido de agua corporal (Cor,,o) en función de la población. Se
grafican los valores promedios para machos y hembras + EE. Vallenar (N=28), Ovalle
§:39), Putaendo §:35), San Femando OJ=a ) y Chill¡án (N:57). Las letras diferentes
representan la diferencia sigrificativa entre medias de acuerdo a la prueba de Tukey
@<0,05).

se obtuvo una correlación significativa entre la latitud y algunas medidas de resistencia a

la desecación: correlación negativa con la sobrevivencia y positiva con laTes, (Tabla 4).

Se encontraron correlaciones significativas entre algunas variables climáticas y las

medidas de resistencia a la desecación (Tabla 4). Las poblaciones áridas (menor A-) se

asociaron significativamente a una mayor sobrevivencia a la desecación y una reducción

enlaTpsa. Lo mismo se observó en las poblaciones de mayor Tp.om ! malor estabilidad

térmica (menor CV Tm, CV T,¡a,, CV Tp*,n). La T-* de las poblaciones se asoció

significativamente a una mayor sobrevivencia a la desecación, pero no obtuvo correlación

sigrificativa con la Tps..
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La PEa no presentó conelaciones sigrrificativas con ninguna de las variables clim¡áticas

incluidas en el an¡álisis (Tabla 4).

Tabla 4. Matriz de correlaciones entre las variables climáticas y la sobrevivencia a la
desecación, el porcentaje de pérdida de agua (PEa) y la tasa de pérdida de agaa (Tpsr).
Se utilizaron los valores de las variables corregidos por la masa de los indiüduos (valores
de 1os residuos obtenidos a partir de una regresión lineal entre el rasgo y la masa corporal).
La tabla muestra los coeficientes de corelación (r) y destaca sn negro las correlaciones
signifi cativas (p<0,005).

Variable
Climática

Sobreüvencia PEa Tpeo

Latitud

Altitud

Tm¡

T¡»t

Tp-.

CV T,ni¡

CVT.ax

CV Tp'om

A-

- 0,226

0,198

0,083

0,221

0,283

- 0,177

- 0,181

- 0,180

- 0,262

- 0,016

0,147

- 0,082

0,147

0,r32

- 0,005

- 0,016

- 0,016

- 0,104

0,160

- 0,066

- 0,034

- 0,066

- 0,171

0,129

0,161

0,161

0,182

No se encontró una conelación significativa entre la masa seca y las variables climáticas

estudiadas (Tabla 5). Po¡ ota part§, se encontró que la masa húmeda y el Conuo se

correlacionan sigrificativamente con algunas variables climáticas. Por ejemplo, ambos

rÍlsgos se asocimon positivame te con la T-* y Tp.. de la población, y negativamente

con las medidas de variabilidad térmica (CV T'i*, CV T",*, CV Tr-*) (Tabla 5). Tanto la

masa húmeda como el Cor,r, presentaron corelación negativa con el Am, es decir, las
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poblaciones miís ráridas (menor A-) se asociaron sigrrificativamente a indiüduos de mayor

masa húmeda y con txr mayor Conuo (Tabla 5).

Tabla 5. Matriz de correlaciones entre las variables climáticas y la masa húmed4 masa

seca y contenido de agua de R. limbata. Pwa el Conuo se utilizaron los valores corregidos
por la masa de los individuos (valores de los residuos obtenidos a partir de una regresión
lineal entre el Conuoy lamasa c,orporal). La tabla muestra el coeficiente de conelación (r)
y se destacan en negro las correlaciones significativas (p<0,001).

Variable
Climática

Masa Húmeda Masa Seca Cosro

Latitud

Altitud

T*i"

T-o

Tp.o-

CV T*¡

CVT,,,O

CV Tp-*

A*

- 0,283

0,236

- 0,103

0,236

0,186

- 0,221

- 0,283

- 0,293

- 0,264

- 0,089

0,075

- 0,054

0,075

- 0,011

- 0,088

- 0,089

- 0,089

- 0,044

- 0,382

0,320

- 0,116

0,320

0,340

- 0,272

- 0382

- 0,382

- 0,408

3.2.2 Curvas de desempeño térmico

Con el aumento de la tonperatura ambiental se observó un incremento en la velocidad de

caminata de los indiüduos, hasta alcanzar el miximo desempeño locomotor (V**), que

luego decrece abruptamente hasta perder la capacidad locomotora (TC^*). Este patrón

ocurrió para todas las poblaciones estudiadas (Figura l4).
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Figura 14. Curvas de desempeño térmico locomotor para las distintas poblaciones de R.

limbata. Se grafica el promedio poblacional de la velocidad de caminata * EE. Vallenar

§:42), Ovalle §=38), Putaendo §:33), San Fernando §:35) y Chillán §:aQ.

Se observó efecto de la población y de1 sexo en la TC-i" (ver análisis estadísticos en Tabla

6). Los machos preseritaron en promedio una mayor TC*i" que las hembras. La mayor

TCuo se registró en Putaendo y San Femando, diferenci¿indose significativamente de

Vallenar @igura 15A).

Se observó efecto de la población en la TC-*, sin embmgo, no se encontró efecto de1 sexo

ni interacción entre ambos factores (ver anrflisis estadísticos en Tabla 6). La población de

Putaendo presentó la menor TC-u* (Figura 15B) diferencirindose significativamenG de las

poblaciones extremas (Vallenar y Chillán).
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La To varió entre 28,3 "C en San Femando hasta 29,3 oC en Ovalle (Figura 15C), sin

embargo, las diferencias entre poblaciones no fueron significativas. Tampoco se observó

efeoto del sexo ni interacción entre ambos factores (ver análisis estadísticos en Tabla 6).

Se observó efecto de la población y del sexo en la V-"* de los indiüduos (ver análisis

estadísticos en Tabla 6). Los machos presentaron en promedio una mayor Vna,( que las

hembras. La V-* tiende a disminuir con la latitud (Figura 15D) encontr¿indose el mayor

valor promedio en Vallenar (0,891+0,033) y e1 menor en Chillán (0,740+0,031).

Se observó efecto de la población y del sexo en el índice de Tu, pero rio se encontró

interacción entre ambos factores (ver análisis estadísticos en Tabla 6). El índice tiende a

disminuir con la latitud (Figura 15E), encontrando diferencias sigrrificativas entre

Vallenar y Chillán. Además, las hembras p¡esentaron en promedio una mayor amplitud

térmica que los machos.

Se encontró efecto de la población en e1 desempeño térmico total de los individuos (rirea).

El desempeño total tiende a disminuir con la latitud (Figura l5F), encontrando diferencias

significativas entre Vallenar y las poblaciones de1 sur (San Femando y Putaendo).

También se encontraron diferencias entre Chillán y las poblaciones del norte (Vallenar y

Ovalle). No se observó efecto del sexo ni interacción entre ambos factores (ver análisis

estadísticos en Tabla 6).

La población de Putaendo rompe con la tendencia en los gráficos de V-*, T¡' y area (ver

figwas 15D, 158 y 15F).
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Tabla 6. ANOVA para cada panimetro de las curvas de desempeño térmico locomotor,
P: población, S: sexo y P:S : interacción. Se destacan en negro los valores sigrrificativos.
La To fue analizada con PERMANOVA.

Parámetro Factor Grados de
lil¡ertad

TC*i" 3"790
4,130
0,755

0,005
0,043
0,556

P
S

P:S
Error

4
1

4
184

TC"*r P

S

P:S
Er¡or

4
1

4
184

3,,731
0,4t9
0,4r9

0,006
0,518
0,795

0,519
0,094
1,207

0,726
0,756
0,354

4
1

4
184

P
S

P:S
Error

To

V-"* 3,873
9,604
0,518

0,005
0,002
0,722

4
I
4

184

P

S

P:S
Error

0,004
0,006
0,621

3,985
'1,679

0,660

4
1

4
184

P

S

P:S
Error

T¡.

<0,001
0,158
0,898

9,640
2,005
0,268

4
1

4
184

P
s
P:S
Error

Área
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No se encontraron correlaciones significativas entre los pariimetros de la curva y la masa

corporal (Tabla 7), sugiriendo que los parrímetros no varían de acuerdo a la masa de los

i¡dividuos.

se encontraron correlaciones significativas entre la latitud y algunos panámetros del

desempeño térmico: correlación positiva con la TC,m y negativa con V¡¡¡*, Tr. y iírea

(Tabla 7). Este mismo pafón de correlaciones se observó para las medidas de

heterogeneidad térmica (CV T.¡n, CV Tmax, CV Tp,om), es decir, las poblaciones de mayor

variación térmic4 presentaron una menor tolerancia al frío y una disminución de la

amplitud del desempeño (Tr), desempeño térmico máximo (V**) y desempeño total

(área) (Tabla 7).

La TCn"" presentó correlaciones significativas con la altitud, T,¡in y T,n", (Tabla 7), de

manera que los individuos con una mayor tolerancia a altas temperatüas (mayor TC,**)

se asociaron a los ambientes de mayor T¡¡1r, menor T-",, y menor altitud.

Por otra parte, la temperatura óptima (To) se mantuvo constante entre poblaciones y no se

correlacionó significativamente con ninguna de las variables climáticas incluidas en el

análisis (Tabla 7).

El índice de aridez presentó correlación significativa exclusivamente con la Vma,, de

manera que las poblaciones más riridas (menor A¡) se asociaron a mayores valores de

V,ou* (Tabla 7).
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Tabla 7. Matriz de correlaciones entre las variables climáticas y los parámetros de la curva
de desempeño térmico. La tabla muestra el coeficiente de correlación (r) y se destacan en
negro las correlaciones significativas. *: valores de p entre 0,05 y 0,005. *x: valores de p
< 0,005.

Variable
Climática

TC-i" TC,ru* TO Tu. Á¡ea

Masa

Latitud

Altitud

Tu"

T.

Tprom

CVT-i"

CV T-a*

CV Tp.om

A.

0,02s

0,212 **

0,068

- 0,106

0,073

- 0,023

0,190 *

0,216 **

0,225 **

0,088

0,001 - 0,011

- 0,071 - 0,089

- 0,196 * 0,013

0,187 * 0,008

- 0,200 * 0,016

- 0,111 0,002

- 0,116 - 0,101

- 0,073 - 0,093

- 0,074 - 0,082

0,092 - 0,036

- 0,016

- 0,279 xx

0,090

0,103

0,103

0,100

- 0,283 **

- 01281 **

- 0,270 **

- 0,153 **

- 0,037

- 0,219 **

- 0,075

0,148 *

- 0,08r

- 0,011

- 0,231 **

- 0,211 xx

- 0,223 **

- 0,041

- 0,036

- 0,356 **

0,002

0o2l'7 *x

0,007

0,054

- 0,383 **

- 0357 **

- 0,357 **

- 0,t2r
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4 DISCUSION

El objetivo de esta tesis era evaluar la asociación entre las condiciones climáticas de

distintas poblaciones situadas a lo largo de un gradiente latitudinal, y algunos rasgos

ñsiológicos y de historia de vida de una especie de Tephritido poco estudiada. Se pusieron

a prueba dos hipótesis principales, la primera propone una asociación entre las

condiciones climáticas y rasgos de historia de vida de la mosca, y la segunda, una

diferencia interpoblacional en los rasgos fisiológicos que se asocian a la conservación de

agua y el desempeño térmico locomotor. En términos generales, se obtuvieron diferencias

interpoblacionales en ambos aspectos, y en esta sección se discutir¿án los resultados

obtenidos en tomo a cuatro prlntos principales. Primeto se analizar¿án los resultados

referentes al balance de agua de R. limbata, y segmdo, a su desempeño térmico locomotor.

Luego se discutiná el posible rol de la cecidia como estructura protectora frente a la

desecación, temperatura y radiación. Finalmente, se establecerá rma propuesta global de

la estrategia del modo de vida de las poblaciones estudiadas.
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4.1 Resistencia a la desecación en R. limbata

En el contexto de la hipótesis 1, se esperaba que los tamaños corporales se asociaran

negativamente con la latitud, como r¡na respuesta de los organismos para incrementar la

tolerancia a la aridez en poblaciones situadas a bajas laütudes (predicción 1.a). Se cumplió

la predicción establecida, y los resultados sugieren que esta variación podría explicarse

por algunos factores climáticos tales como: la va¡iabilidad térmica, la temperatura

promedio anual, la temperatura m¿áxima anual ylola aridez. Por otra parte, la masa seca

no difiere sigrrificativamente entre poblaciones, sugiriendo que la disminución de la masa

con la latitud podría estar explicada principalmente por una disminución en el contenido

de agua corporal. Los ambientes áridos y de mayor temperatura m¿ixima y promedio, se

asocian a individuos con mayor conteaido de agua y sobrevivencia a la desecación. Con

estos resultados, se propone que las moscas del norte estarían incrementando sus

reservorios de agua como una estrategia para tolerar la desecación. Esta es una estrategia

que se ha descrito preüamerrite ei Drosophila, dotde se ha observado que las llneas

resistentes a la desecación puedeo presentar hasta un 30% mrás contenido de agua que las

líneas control (Gibbs et a1., 1997).

Se esperaba qu'e Rachiptera presentara una mayor proporción de lípidos en ambientes

áridos como una estrategia pÍ¡ra enfrentar la escases de agua y recursos (hipótesis n' 1,

predicción 1.b), dado que por lo general, estos ambientes se relacionan a una msnor

productiüdad. Sin embargo, se obtuvo que la proporción de lípidos se incrementa con la

latitud. Si la proporción de llpidos se asocia a un inffemento de la resistencia a 1a inanición

(RAI), 1os resultados sugieren que en condiciones de baja disponibilidad de recurso, 1as
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poblaciones del norte se verían mrís perjudicadas que las del su¡. Sin embargo, no es

posible descartar la opción de que las moscas del norte presenten mayor RAI, ya que ésta

no siempre está asociada a un incremerito en la proporción de lípidos (Hoffilann et a1.,

2001; Baldal et a1., 2005), sino que puede estar dada por una reducción en la tasa a la cual

se utilizan las reservas, tal como sugiere Ballard et af. (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. limba.ta 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 proporción de lípidos

esté mayorme te asiglada a reproducción. Por otra parte, en las poblaciones del norte los

individuos presentan una mayor resistencia a la desecación, pero la proporción de lípidos

es menor. Esta observación impide asociar los lípidos a un increfirento en la tolerancia a

la desecación, y se presume que otras reservas energéticas que podrían estar participando

de esta respuesta, por ejernplo, los carbohidratos. Se ha üsto que el metabolismo de

carbohidratos produce mrís agu.a que el de lípidos (Withers, 1992; Schmidt-Nielsen, 1997).

El glicógeno es un polisacrirido que actua como una "esponja" reteniendo moléculas de

agu4 y se ha propuesto que en condiciones de desecación, su metabolismo libera estas

moléculas incrementando el contenido de agua disponible (Hofftnann y Hmshman, 1999).

Esto se ha estudiado en Drosophila, donde existe eüdencia de que el metabolismo de

lípidos esüá involucrado principalmente en la capacidad para resistir a la inanición,

mientras que el metabolismo de carbohidratos participa frente al estrés de desecación

(Djawdan et a1., 1997; Marron et a1.,2003; Goenaga et a1.,20i3).
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Los machos presentaron en promedio r¡na mayor proporción de lípidos que las hembras.

Este resultado se contrapone al dimorfismo comúnmente observado en insectos, donde 1a

mayor proporción lipidica en hembras se atribuye al costo de la formación de huevos

(Lease y Wolf 2011). Esto podría reflejar un dimorfismo sexual en la conducta de

apareamiento, evidenciando una relación enhe el contenido lipídico y el éxito en el vuelo

durante el apareamiento. Algunas especies utilizan los lípidos como fuante de energía

principal durante el vuelo (Downer y Matthews, 1976). Un {emplo 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 proporción de llpidos se relacionaba con la utilización diferencial

de reservas lipídicas en el r.r¡elo asociado al apareamiento. Observaron que los machos

utilizaba[ sus reservas lipídicas como principal fuente energética durante e1 welo,

mientras que las hembras sólo utilizaban una pequeña &acción. Ello sugería que la

conducta de apareamiento de las hembras no involucra vuelos largos. Et Rachiptera, se

cree que los machos podrían estar adoptando una conducta de apareamiento que implica

un mayor gasto energético comparado al de las hembras.

Se encontraron dife¡encias latitudinales en 1a RAD de R. limbata. El an¿ilisis de

correlaciones sugiere que la RAD sería mayor en ambientes iíridos y/o térmicamente

estables, los cuales se asocian a una mayor sobrevivencia a la desecación y menor Tp¿o.

Estos resultados concuerdan con hallazgos previos en la literatura (Strataman y Markow,

1998; Addo-Bediako et a1.,2001) y apoyan la primera predicción de la hipótesis no 2

(predicción 2.a), sugiriendo que el fenotipo resisterite podría otorgar una ventaja a los

individuos de h¡ibitat secos. Existen evidencias que la tolerancia a la desecación es un
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rasgo heredable que puede ssr moldeado por selección (Hof&nann y parsons, 1989;

Hofftnann y Parson, I 993; Hoffrnann y Harshman, I 999). En este sentido, las poblaciones

tienen el potencial de experimentar cambios genéticos a lo largo de las generaciones,

cuando son expuestas a condiciones de desecación. Si el fenotipo resistente contiene una

base genéüca heredable en R. limbata, sus poblaciones pueden haber experimentado una

adaptación local a las condiciones climáticas, generando selección de los fenotipos

resistentes a lo largo de las generaciones. Sin embargo, los resultados no descartan la

posibilidad de que la respuesta surj4 por ejemplo, durante la ontogenia temprana del

individuo. En este sentido, se ha visto que la dieta de las larvas de D. melanogasfer puede

incidir en 1a RAD de los adultos (Andersen et a1.,2010), entonces, una diferencia

interpoblacional en la RAD podría estar dada por diferencias en la calidad de la dieta de

cada hábitat.

Aun cuando el porcentaje de PÉa se mantiene relativamente constante entre poblaciones,

la lpso es menor en las poblaciones áridas. Esto quiere decir que los individuos de las

poblaciones ráridas pierden aproximadamente la misma proporción de agua que los de

ambientes húmedos, pero lo hacen a una menor velocidad, lo que se traduce en un

incremento de la sobrevivencia frente a la desecación. Se propone que esta respuesta

confiere una ventaja para los individuos de poblaciones riridas, donde la disponibilidad de

agua es menor. La disminución de la Tp¿o es una esúategia que está presente en otros

insectos y podría estar dada por cambios en la permeabilidad de la cutícula, modificación

en la apertura y cierre de espiráculos para regular la perdida de agua por respiración, y

disminución en la perdida de agua por excreción (S[áma, 1999; Chown y Nicolson, 2004;
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Yoder et a1., 2009). Además, los tamaños corporales grandes preseritan una menor relación

superficie-volumen, lo que reduce la pérdida de agua a través de la cutícula (Studier y

Sevick, 1992). Paralelo a los mecanismos fisiológicos involucrados, también existen

eshategias conductuales que permiten evitm la pérdida de agua (Edne¡ 1977). Se presume

que la cecidia podría estar cumpliendo un ro1 en este ¿ámbito, actuando como un bufler

&ente a la desecación. Este punto se retoma más adelante en esta sección, cuando se

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

La interacción entre sexo y población en \a Tps, muestra que existen diferencias

significativas en la respuesta entre machos y hembms, únicamente en la población de

Vallenar (los machos tienen una Tp6o mayor que las hembras). El hecho que el dimorfismo

sexual en la TpE, ocurra únicamente en una población, sugiere que puede haber diferencias

entre poblaciones en el mecanismo que subyace a esta respuesta,

,,4 Desemoeño térmico locomotor en R. /inb¿la

En el contexto de la hipótesis no 2, si bien se encontraron diferencias significativas en los

paflímetros del desempeño térmico entre poblaciones, las predicciones específicas no se

cumplieron. Contrario a lo esperado en la segunda predicción de la hipótesis n" 2

(predicción 2.b), la TC.i, presentó 1os mayores valores en las poblaciones situadas ¿

mayor latitud, asociándose positivamente con las medidas de heterogeneidad térmica. Este

resultado sugiere que, para el gradiente latiftldinal estudiado, 1os individuos de1 sur no

presentan un incremento del desempeño locomotor a bajas temperaturas. Pese a que esto

contradic€ evidencias descritas en la literatura (Gibert y Huey, 2001 ;Wallace et a1.,2014;

Bishop et al., 2017), coincide con los resultados obtenidos por Bozinovic et al. (2016). En
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su trabajo, so probaron los efectos de la vanutza ambiental en los límites 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 TC,"in). Por otra parte, se observó que la TC-io en general es más alta que las

temperaturas mínimas del hábital (Ver ANEXO Figura t .A). Esto sugiere que los

indiüduos deben evitar el sobre enfriamiento a través de la elección de un microhábitat

que reduzca estas diferencias, como se discute en los trabajos de Kearney et al. (2009) y

Sunday et al. (2014).

Contrario a 1o esperado en la tercera Fedicción de la hipótesis n' 2 furedicción 2.c), la

TC,a* presentó diferencias interpoblacionales, pero estas diferencias no estuvieron

asociadas al gradiente latitudinal (ausencia de correlación entre TCn-" y latitud). La

población de mayor altitud y T.,* (Putaendo) presenta el menor valor de TC**,

diferenciándose significativamente de Vallenar y Chillán. 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

desecación pero no una mayor tolerancia al calo¡ (Schou et a1,2014). Los resultados

sugieren que 1os individuos de Putaendo presentan una limitación en la tolerancia a altas

temperaturas, que podría estar asociada a las características particulares del hábitat, no

consideradas en el análisis.

Pa¡a una misma población, la TCm¡¡ varla más entre individuos que la Tc,nax (observar

valores de1 EE de los límites críticos), sugiriendo una conservación en los límites críticos

superiores y una mayor vmiabilidad en 1os limites críticos inferiores. Esta diferencia
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coincide con las variaciones que experimentan las temperaturas mínimas y máximas en el

hábitat: la T'nin es más variable que la T'n¡, (ver ANEXO Figuras 1B y 2B). Los resultados

sugieren que, a menos de que el rasgo sea flexible, una variación de las temperaturas

m¿íximas en el hábitat podría resultar más perjudicial para la población que una variación

de las mínimas. Esta observación revela lo estesante que sería el aumento de las

temperaturas para la composición de una población, 1o cual ha sido discutido por otros

autores en el marco del calentamiento global (Araújo et a1.,2013; Sunday et a1.,2014).

La temperatura óptima (T.) no difiere sigrificativamente entre poblaciones, 1o que sugiere

que el mráximo desempeño de la mosca ocurre a la misma temperatura en todas las

poblaciones estudiadas. Es posible que la Tp-,,, del hábitat no presente una variación

interpoblacional que permita detectar diferencias a nivel de la To, y que el margen de

temperaturas en las cuales la mosca se desempeña de manera óptima se sobreponga entre

las distintas poblaciones. Una manera de corregir esto, sería aumentar el gradiente

geográfico para comparar poblaciones que presenten una mayor diferencia de Tpo,n. Aun

así, es posible que los individuos hagan uso de microhabitats, minimizando las diferencias

interpoblacionales de las temperaturas experimentadas (Willmer, 1982; Willmer et al.,

2000). La construcción de cecidias podrla ser un ejemplo de esto. Por otra parte, también

es posible que el rasgo sea flexible, es decir, que los individuos hayan ajustado su

desempeño a las condiciones de laboratorio, como se discute más adelante.

La amplitud térmica del desempeño locomotor (T6) fue menor en las poblaciones situadas

a mayor latitud, resultado que diflere de lo esperado según la cuarta predicción de ia

hipótesis n' 2 (predicción 2.d). Se propone que el aumento de la variabilidad térmica
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ambiental, podda asociarse a un aumento en el rango de tole¡ancia térmica (limites

térmicos letales) y no necesariamente a un aumento en los límites críticos del desempeño

locomotor. En este trabajo se evaluó el desempeño del organismo en términos de su

capacidad locomotora y la mosca se encuentra activa únicamente entre los meses de

diciembre a marzo. Coincide que en ese periodo del año 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 l¿s cuales

reproducirse, aun cuando la amplitud térmica del desempeño locomotor no se ajuste a la

variabilidad térmica anual del hábitat. Se propone que la disminución de Tu con la latitud,

se relacionaría miás bien con una disminución general del desempeño locomotor, ya que a

mayor latitud se reducen Tu, V-* y área. Este resultado podda significar que la

heterogeneidad térmica y las condiciones generales de los hábitats situados a mayot

latitud, generan un impacto negativo global sobre 1a capacidad locomotora de la mosca,

ya sea de manera directa o indirecta. Este punto se discute al finalizar esta sección,

integrándolo al resto de los resultados obtenidos.

Finalmente, hay que considerar que las curvas de desempeño pueden ser flexibles. Po¡

ejemplo, se ha visto que los límites térmicos de un individuo pueden variar

estacionalmente, sugiriendo que existirían ajustes fisiológicos para enfrentar las altas

ternperaturas del verano y las bajas temperaturas del invierno (Hu y Appel 2004). La

plasticidad es un rasgo heredable, que puede evolucionar pot selección natural, entonces

se esperaría que fuera mayor en poblaciones de ambientes inestables (Schlichting y

Pigliucci, 1998; Lynn et a1., 2014). Según esto, es posible que e1 efecto de la
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heterogeneidad térmica del hábitat, se vea reflejado en un ar¡mento de la flexibilidad del

rasgo y no necesariamente en un aumento de la amplitud térmica (T¡.), medida en un

momento determinado. Las curvas de desempeño obtenidas en este trabajo, pueden ser el

resultado de tma respuesta de aclimatación de los individuos a las condiciones de

laboratorio, y se ha visto que la capacidad de aclimatación puede incluso diferir entre

poblaciones (Hof&nann, l99l). Pese a la posible aclimatación de los individuos, se

encuentran dife¡encias interpoblacionales en los parámetros estudiados, sugiriendo que

existen diferencias en la ontogenia temprana o la historia evolutiva de las diferentes

poblaciones. Sería interesante evaluar el grado de plasticidad de las curvas de desempeño

térmico locomotor, y asi determinar si en las poblaciones del sur (donde existe una mayor

heterogeneidad térmica) el rasgo es más 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 abióticas experimentadas pot Rachiptera limbaa dvrante

su ontogenia temprana. El material que la comporie es aún desconocido, pero se ha visto

que es capaz de acumular agua durante la noche, de modo que en la mañana las cecidias

estrín húmedas y a lo largo del día se secan, cediendo agua al ambiente (Veloso,

observaciones personales). Por otra parte, se encontró que el tamaño de las cecidias varía

de acuerdo al gradiente latitudinal, de manera que las cecidias del norte presentaron un

volumen significativamente mayor que las de1 sur. Estas características sugieren que la

estructura puede estar limitando la pérdida de agua de las pupas, actuando como una

estructura de protección frente a la desecación. En insectos, los estadios inmóviles (huevo,
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pupa, diapausa) son particularmente susceptibles a la deshidratación, ya que los individuos

son incapaces de ingerir agua por alimentación (Chown y Nicolson, 2004). Se ha üsto

que algunos insectos en dormancia pueden absorber agua pasivamente a través de la

cutícula (Danks, 2000). En este trabajo, se sugiere que la agalla podría estar generando un

microambiente húmedo al interior de la c¿irnara larval, que permite a las pupas mantener

sus niveles de agua estables, evitando la deshidratación.

También se propone que la cecidia podría ganerar un microambiente que amortigüe las

condiciones térmicas del hábitat. Layne (1993) por ejemplo, presentó evidencias de que

el microclima al interior de las cecidias puede diferir de las condiciones ambientales,

reduciendo los eventos de congelamiento en E. solídaguini (Diptera: Tephritidae). En el

contexto de Rachiptera, durante el verano los individuos se exponen a altos valores de

temperatura y radiación. Su agalla está compuesta por un material esponjoso, estructurado

por pequeñas burbujas de aire (Veloso, observaciones personales), por 1o que

aparentemente podría actuar como un aislante térmico. Por otra parte, el color blanco de

la espuma implica que la energía recibida por radiación es reflejada en forma de luz

visible, en lugar de ser absorbida por la agalla en forma de calor. Esto favorece la aislación

térmica y podria representar rma protección contra la radiación y el sobrecalentamiento.

4.4 Estrateeias de vida de las diferentes poblaciones de it. /irnáa¡¿

Integrando todos los resultados obtenidos, se sugiere que las poblaciones de Rachiptera

limbaa ptesentan diferencias en su estrategia de vida, asociada a las condiciones

climátioas del hábitat. En términos generales, y en las condiciones en las que se roalizó

este trabajo, de las poblaciones del norte emergen menos indiüduos, con una menor
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Püpi¿os, pero presentan mayor 6orro, RAD y desempeño locomotor. Mientras que de las

poblaciones del sur, emergen más individuos, con una Í:alot P¡ip¡¿es, pero un menor

Cosu@, RAD y desempeño locomotor. Considerando que existen eüdencias de que

Rachiptera es capaz de alimentarse (datos no publicados, Léniz y Veloso), se sugiere que

la Pup¡¿es podríaestar asignada principalmente a la función reproductiva (ej : masa./número

de ovariolos). De ser asl, los resultados sugieren un compromiso entre la resistencia a 1a

desecación y 1a fecr¡ndidad, Existen numerosos trabajos realizados en Drosophila quehart

obtenido una relación inversa entre la capacidad de resistir a un determinado estrés

ambiental y la fecundidad (Hofñnann y Parsons, 1989; Partridge et al., 1999; Marshall y

Sinclair, 2009; Kalra y Parkash, 2014). También se ha documentado una relación inversa

entre el contenido de agua corporal y el contenido lipídico en insectos (Chown y Nicolson,

2004), por ejempto, los insectos en dormancia acumulan mas agua para evitar Ia

deshidratación, sacrificando la acumulación de reservas lipídicas (Danks, 2000). Segun

esto, se propone que en las poblaciones del norte 1os individuos estarían favoreciendo la

acumulación de agua corporal a costa de una menor acumulación de lípidos, que podrla

generar un efecto negativo en la asignación energética a rcproducción.

Estos resultados, son consistentes con las condiciones climáticas que experimenta

Rachiptera en sus diferentes poblaciones. Los individuos del norte se en&entan a

condiciones de aidez, por 1o que es esperable que las moscas prioricen 1a sobrevivencia

de los adultos increment¿ndo su capacidad de resistir a la desecación. Mientras que en el

sur existe disponibilidad de agua, pero se experimenta una mayor fluctuación térmica. En

este contexto puede resultar ventajoso el incremerito en la sobrevivencia de la progenie

54



(P"), ya que permite contar con un mayor tamaño poblacional y así 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), 1os r estrategas suelen presentar

poblaciones más densas, con individuos de menor tamaño cotporal, que maximizan la

fecundidad a costa de una menor sobrevivencia de los adultos. Por el contrario, los K

eshategas se asocian a poblaciones menos densas, con individuos de mayor tamaño, que

maximizan la sobrevivencia de 1os adultos, sacrificando la fecrmdidad. En base a estos

resultados, se propofle que la presión de1 ambiente actuaría con mayor intensidad en

diferentes etapas del ciclo de vida de Rachiptera, dependiendo de la población. En el norte,

la presión sería mayor durante la oritogenia temprana, mientras que en el sur, durante la

ontogenia tardía (etapa adulta).
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5 CONCLUSIONES

Esta tesis contempla un estuüo comparativo a escala geogÉfica, y constituye un punto de

partida para formular nuevas hipótesis que gulen hacia e1 entendimiento de las estrategias

de historia de vida de Rachiptera limbata, a 1o largo de un gradiente ambiental. Se

cumplieron los objetivos planteados y los resultados constituyen el primer registro sobre

respuestas fisiológicas relacionadas al balance de agua y desempeño térmico, en

tephritidos agalladores. Este estudio no controla las condiciones de desarollo de los

individuos, pero tiene la ventaja de mostrar 1as respuestas de la mosca en su contexto de

desarrollo nah¡ral. Pese a que no siempre se obtuvo un gradiente latitudinal en los rasgos

estudiados, se obtuvieron difetencias interpoblacionales que pueden estar dadas por la

historia evolutiva, por diferencias en la ontogenia temprana o incluso por üferencias en

la capacidad de aclimatación de los individuos.

A partir de los resultados, se concluye que R. limbala es capaz de generar ajustes

fisiológicos que le permiten adecumse a la disponibilidad de agua. Se concluye que el

incremento de lípidos no estaría otorgando r¡na mayor resistencia a la desecación y que

podrían existir otras reservas energéticas que participen de esta respuesta (ej:

carbohidratos). Futuras investigaciones podrlan orientffse a distinguir los lípidos

asignados a reservas energéticas y reproductivas, para determinar si se asocian a la
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cpacidad de resistir a la inanición y/o a un incremento de la fecundidad. Por otra parte,

el resultado de las curvas de desempeño térmico no concuerda con la evidencia presente

en literatura. Los resultados destacan la complejidad de las respuestas del desempeño y

resaltan la importancia de considerar el contexto ecológico de las especies a la hora de

establecer hipótesis. Se sugiere que las diferencias en la variabilidad térmica entre las

distintas poblaciones, podrían tener un efecto en los límites térmicos letales de la mosca

o en la plasticidad de la respuesta, y no en los límites o amplitud del desempeño locomotor.

Para aclarar esto, sería interesante evaluar la capacidad ptistica del desempeño térmico en

R. limbata y asi comprobar si los ambientes heterogéneos (mayor latitud), se relacionan a

individuos m¡ás flexibles.

Finalmente, se sugiere que existen diferencias en 1a estrategia de vida de las poblaciones

estudiadas, y se propone que en 1as poblaciones del norte se favorece la sobrevivencia de

los adultos a costa de una meflor emergencia de indiüduos (adultos de mayor tamaño,

máis resistentes a la desecación y con un mejor desempeño locomotor). Mientras que en el

sur se favorece 1a emergencia por sobre el desempeño de los adultos (indiüduos de menor

tamaño, menos resistentes a la desecación y con r¡n peor desempeño locomotor). Estas

observaciones son consistentes con las condiciones climáticas de cada hábitat, y sugieren

que 1a presión ambiental actuaría con mayor intensidad en diferentes etapas de la üda del

insecto dependiendo de la población.

57



6 BIBLIOGRAFIA

Addo-Bediako, A., Chown, S.L. & Gaston, K.J. (2000) Thermal tolerance, climatic
variability and latitude. Proceedíngs of the Royal Sociery - B, 267(1445),739145.

Addo-Bediako, A., Chown, S.L. & Gaston, K.J. (2001) Revisiting water loss in insects: A
large scale view. Journal of Insect Physiologt, 47(12), 1371-1388.

Aljaro, M.8., Frias, D. & Montanegro, G. (1984) Life cycle of Rachiptera limbata
(Diptera, Tephritidae) and its relationship with Baccharis linearis (Compositae). Revista
Chilena de Histor¡d Naturdl) 57, 123-129.

Andersen, L.H., Kristensen, T.N., Loeschcke, V., Toft, S. & Mayntz, D. (2010) Protein
and carbohydrate composition of larval food affects tolerance to thermal stress and

desiccation in adull Drosophila melanogaster. Journal of Insect Physiology, 56(4),336-
340.

Angillett4 M.J. (2009) Thermal Adaptation. Oxford University Press.

Araújo, M.8., Ferri-Yáñez, F., Bozinovic, F., Marquet, P.A., Valladares, F. & Chown,
S.L. (2013) Heat freezes niche evolution. Ecology Letters, 16(9),1206-1219.

Amett, A. & Gotelli, N. (2003) Bergmann's rule in larval ant lions: testing the starvation
resistance h)?oth esis. E co lo gi c al En t omo I o gt, 2 8, 645450.

Baldal, 8.A., Van Der Linde, K., Van Alphen, J.J.M., Brakefield, P.M. & Zwaan, B.J.
(2005) The effects of larval density on adult life-history traits in three species of
Drosophila. Mechanisms of Ageíng and Development, 126,407416.

Batlard, J.W.O., Melvin, R.G. & Simpson, S.J. (2008) Starvation tesistance is positively
correlated with body lipid proportion in five wild ca'tgltt Drosophila simulans
populations. Joa rnal of Ins ect P hys io lo gt, 5 4 (9 ), l37 l -137 6.

Baust, J.G., Grandee, R., Condon, G. & Morrissey, R. (1979) The diversity of
overwintering strat€gies utilized by separate populations of gall insects. Physiological
Zoo logy, 5 2 (4 ), 57 2-580.

Bazinel, A.L., Marshall, K.E., MacMillan, H.A., Williams, C.M. & Sinclair, B.J. (2010)

Rapid changes in desiccation resistance it Drosophila melanogaster are facilitated by
changes in cuticular permeability. Journal of Insect Physiology, 56(12),2006-2012.

Bennett, A.F. & Hue¡ R.B. (1990) Studying the evolution ofphysiological performance.

Oxford Surveys in Evolutionary Biologt, 7., 251-284.

Berven, K.A. & Cill, D.E. (1983) Interpreting geographic variation in life-history traits.
American Zoologist, 97 (2 3 ), 8547 .

58



Bishop, T.R., Robertson, M.P., Van Rensburg B.J. & Parr, C.L. (2017) Coping with the
cold: minimum temperatures and theÍna1 tolerances dominate the ecology of mountain
wrls. Ecological Entomologlt, 42 (2), 105-114.

Blackburn, T.M., Gaston, K.J. & Loder, N. (1999) Geographic gradients in body size: A
cla¡ification of Bergmann's rule. Diversity and Distributions, 5(4),165-174.

Blanckenhor¡L W.U. & Demont, M. (2004) Bergrnann Bnd converse Bergnann latitudinal
clines in arthropods: two ends of a continuum? Infegrative and comparative bíologt,
44(6),413424.

Bozinovic, F., Calosi, P. & Spicer, J.I. (2011) Physiological correlates ofgeographic range
in animals. Annual Review of Ecologl Evolution, and Systematics, 42(1), 155-179.

Bozinovic, F., Medin4 N.R., Al¡uiz, J.M., Caüeres, G. & Saba! P. (2016) Thermal
tolerance and survival responses to scenarios of experimental climatic change: changing
thermal vmiability reduces the heat and cold tolerance rn af1y. Journal of Comparative
Physiologt B, 186(5), 581-587.

Bozinovic, F., Ore1lana, M.J.M., Martel, S.I. & Bogdanovich, J.M. (2014) Testing the
heat-invariant and cold-variability tolerance hypotheses across geographic gradients.
Comparative Biochemistry and Physiologt - A, 178,46-50.

Bumett, C.D. (1983) Geographic and climatic correlates of morphological vmiation in
Eptesicus.fiisctts. Journal of Mamnalogt, 64(3), 437444.

Calosi, P., Bilton, D.T. & Spicer, J.L (2008) Thermal tolerance, acclimatory capacity and

wlnerability to global climate change. Biologt Letters, 4(1),99-102.

Cardoso, V.V, Ferreira, M.P., Montagner, J.M., Femandez, C.G., Moreira, J.C. &
Oliveira, A.K. (2002) The effects of constant and alternating temperatwes on the
reproductive potential, life span, a¡rd life expectancy of Anastrepha ftaterculus
(Wiedonann) @iptera: Tephritidae). Brazilian Journal of Biologt, 62(48),775'86.

Castañeda, L.E., Lardies, M.A. & Bozinovic, F. (2004) Adaptive latihrdinal shifts in the
thermal physiology of a terrestrial isopod. Evolutionary Ecologt Research, 6(4) , 1-15.

Chapman, R.F. (2013) The insects: Stnrcture and Function. 5th ed. Edited by Simpson
S.J. & Douglas A.E. Cambridge University Press.

Chown, S.L., Addo- Bediako, A. & Gaston, K.J. (2002) Physiological variation in insects:

large-scale pattems and their implications. Comparative Biochemístry and Physiologt -
B, 131,587402.

Chown, S.L. & Gastor¡ K.J. (2008) Maoophysiology for a changing world. Proceedings
ofthe Royal Society - B, 275,1469-1478.

Chown, S.L. & Gaston, K.J. (2010) Body süe variation in insects: A macroecological
perspective. -Brological Reviews, B5 (l ), 139-169.

59



Chown, S.L. & Gaston, K.J. (2016) Macrophysiology - progress and prospects. Functional
Ecology, 3 0(3 ), 330-344.

Chown, S.L., Gaston, K. J. & Robinson, D. (2004) Macrophysiology: large-scale pattems
in physiological traits and their ecological implications. Functional Ecologt,18,159-167 .

Chown, S.L. & Nicolson, S.W. (2004) Insect physiological ecologt. Mechanisms and
Patterns. Oxford University Press.

Croitoru, A.E., Piticar, A., Imbroane, A.M. & Burada, D.C. (2013) Spatio-temporal
distribution of arid§ indices based on temperature and precipitation in the extra-
Carpathian regions of Romania. Theoretical and Applied Climatologt, I 12(3-4), 597407 .

Cushman, J.H., Lawton, J.H. & Manly, B.F.J. (1993) International association for ecology
latitudinal pattems in European ant assemblages: Variation in species richness and body
size. Oecologia, 9 5 (1 ), 30-37.

Danks, H.V. (2000) Dehydration in dormant insects. Joumal of Insect Physiology, 46(6),
837-852.

De Martonne, E. (1926) L'indice d'aridité. Bulletin de I'Association de Géographes
Francais, 9,3-5.

Djawdan, M., Rose, M.R. & Bradley, T. J. (1997) Does selection for stress resistance
lower metabolic rate? Ecology, 78(3),828-837 .

Downer, R.G. & Matthews, J.R. (1976) Pattems of lipid distribution and utilisation in
lnse,cts. American Zoologist, 1 6, 733-:1 45.

Edney, E.B. (1977) Water Balance in Land Arthropods. Zoophysiology and Ecology (Vol
e)

Emberger, L. (1955) Afrique du Nord-Ouest. Plant ecologt: reviews of research (d.
UNESCo), pp. 219-249.

Femandes, G.W. & Price, P.W. (1992) The adaptive significance of insect gall
distribution: survivorship ofspecies in xeric and mesic habitats. Oecologia, 90(l), 14-20.

Folguera, G., Bastías, D.A. & Bozinovic, F. (2009) Impact of experimental thermal
amplitude on ecúotherm performance: Adaptation to climate change variabilit/
Comparative Biochemistry and Physíologt - A, 154(3),,389-393.

Gaitan-Espitia, J.D., Bacigalupe, L.D., Opitz, T., Lagos, N.A., Timmermann, T. &
La¡dies, M.A. (2014) Geographic variation in therrnal physiological performance of the
intertidal crab Pe*olisthes violaceus along a latitudinal gradient. Journal of Experimental
B iology, 2 1 7 (24), 43794386.

Gaston, K.J. & Chown, S.L. (1999a) Elevation and climatic tolerance: A test using dung
beetles. Oikos, I 6 ( 3 ), 584-590.

60



Gaston, K.J. & Chown, S.L. (1999b) Why Rapoport's rule does not generalise. Oi&os,

84(2),309112.

Gaston, K.J., Chown, S.L., Calosi, P., Bemardo, J., Bilton, D.T., Clmke, A. & Van
Kleunen, M. (2009) Macrophysiology: A conceptual reunification. The American
Naturalis t, I 7 4 (5), 59 5412.

Gibbs, A.G., Chippindale, A.K. & Rose, M.R. (1997) Physiological mechanisms of
evolved desiccation resistance in D rosophila melanogaster. The Journal of Experimental
B iolo gy, 2 0 0, 1821-1832.

Gibbs, A.G. & Matzkin, L.M. (2001) Evolution of water balance inthe genus Drosophila.
The Journal of Experimental Biolog4 204,2331"2338.

Gibert, P. & Huey, R.B. (2001) Chill-coma temperature -rn Drosophila: effects of
developmental temperatue, latitude, and phylogeny. Physiological and Biochemical
Zoology, 74(3 ), 429434.

Gilchrist, G.W. (1995) Specialists and generalists in changing enironments. I. Fitness

landscapes of thermal sensitivity. The American Naturalist, 146(2),252-270.

Gilchrist, G.W. (1996) A quantitative genetic analysis of thernal sensitivity in the

locomotor performance curve of Aphidius emL Evolution, 50(4),156(u*.1572

Goenaga, J., Fanara, J.J. & Hasson, E. (2013) Latitudinal variation in starvation resistance

is explained by lipid content in natural populations of Drosophila melanogaster.
Evolutionary Biologt, 40(4), 601412.

Grigaltchik, V.S., Ward, A.J.W. & Seebacher, R. Q012) Thennal acclimation of
interactions: differential respomes to temperature change alter predator-prey relationship.
Proceedings of the Royal Society - B, 279, 40584064.

Grimaldi, D. & Engels, M. (2005) Evolution of the Insecfs. Cambridge University Press.

Hadle¡ N.F. (1994) Water relatiow of terrestial arfhropods. Cambridge University
Press

Headrick, D. H. & Goeden, R. D. (1998) The biology of nonfrugivorous T€phritid fruit
flies. Annual Review of Entonologt, 43(1),217-241.

Heinrich, B. (1981) lnsect thermoregulation. Wíley, 2813.

Heinzq J., Foitzik, S., Kipyatkov, V.E. & Lopatina, E.B. (1998) Latitudinal variation in
cold hardhess and body size in the boreal ant spñies Leptothorax acervorum
(Hl.rnenoptera, Formicidae). Entomologia Generalis, 2 2(3-4), 305-312.

Hoffinann, A.A. ( 1991) Acclimation for dessication resistance in D rosophila: species and

population compaisons. Journal of Insect Physiology, 3 7 Q 0), 7 57-:7 62.

Hoffrnarur, A.A., Chown, S.L. & Clusella-Trullas, S. (2012) Upper thermal limits in
terrestrial ectothenns: How constrained are they? Functional Ecologt, 27(4),934-949.

61



Hof&nann, A.A., Hallas, R., Anderson, A.R. & Telonis-Scott, M. (2005) Eüdence for a
robust sex-specific trade-off between cold resistance and starvation resistance in
Drosophila melanogaster. Joumal of Evolutionary Biolog, I 8(4), 804-810.

Hoffina¡n, A.A. & Hmshman, L.G. (1999) Desiccation and starvation resistance in
Drosophila: Pattems of variation at the species, population and intrapopulation levels.
Heredity, I 3 (6), 637 443.

Hoffinann, A.A. & Parson, P.A. (1993) Selection fo¡ adult desiccation resistance ilr
Drosophila melanogaster: fitness components, larval resistance and stress correlations.
Biolo§cal Journal of the Linnean Society, 48,43*54.

Hoftnann, A.A. & Parson, P.A. (1989) An integrated approach to environment¿l stress
tolerance and life-history variation: desiccation tolerance in Drosophila. Biological
Journal of the Linnean Society, 37,117-136.

Hof&nann, A., Hallas, R., Sinclair, C. & Mitrovski, P. (2001) Levels of variaüon in stress
resistance ín Drosophila among strains, local populations, and geographic regions:
Pattems fo¡ desiccation, starvation, cold resistance and associat€d traits. Evolution, 55(8),
1621-1630.

Hu, X.P. & Appel, A.G. (2004) Seasonal variation of critical thermal limits and
tsmperatue tolerance i¡ Formosan and eastem subterranean termites (Isoptera:
Rhinotermitidae). Physiological Ecologt, j 3 (2), 197-205.

Hue¡ B. & Stevenson, R.D. (1979) Integrating thermal physiology and ecology of
ecotherms: A discussion of approaches. American Zoologist, 19,357*366.

Huey, R.B. & Kingsolver, J.G. (1989) Evolution of thermal sensitivity of ectotherm
performarce. Trends in Ecologt and Evolution, 4(5),131*135.

Huey, R.B. & Kingsolver, i.G. (1993) Evolution of resistance to high temperature in
ectotherms. The American Naturalist, I 42, 2146.

Izem, R. & Kingsolver, i.G. (2005) Variation in continuous reaction norms: Quantiffing
directions of biological interesl The American Naturalist, I 66(2), 277-289.

Jacome, I., Aluja, M., Liedo, P. & Nestel, D. (1995) The influence of adult diet and age

on lipid reserves in the tropical fruit fly Anastrepha serpentina (Diptera: Tephritidae).
Journal of Ins e ct P hys i o lo gt, 4 1 ( 1 2 ), 1O7 9-1 086.

Janzen, D.H. (1967) Why mor¡ntain passes are higher in the tropics. The American
Naturalíst, I 0 I (9 I 9), 233-249.

John-Adler, H., Morin, P. & Lawler, S. (1988) Thermal physiology, phenology, and
distribution of tree frogs. The American Naturalist, 132(4),506-520.

Jones, J.C. & Oldroyd, BP. (2OO7) Nest thermoregulation in social insecls. Advances in
Insect Physiology (Vol. 33).

62



Kalra, B. & Parkash, R. (2014) Trade-off of ovarian lipids and total body lipids for
fecundity and starvation resistance in tropical populations of Drosophila melanogaster.
Journal of Evolutiorwry Biology, 27(I I),2371-2385.

Keamey, M., Shine, R. & Porter, W.P. (2009) The potential for behavioral
thermoregulation to buffer "cold-blooded" animals against climate warming. Proceedings
of the National Academy of Scíences, 106(10), 3835-3840.

Kingsolver, J.G. (1989) Weather and the population dynarnics of insects: integrating
physiological and population ec,ology. Physiological Zoologt, 62(2),314-334.

Kiüsel, S., Brückner, A., Schmelzle, S., Heethoff, M. & Blüthgen, N. (2016) Surface area-
volume ratios in insects. Iwect Science. (00),l-13

La1,ne, J.R. (1993) Winter microclimate of goldenrod spherical galls and its effects on the
gall inhabitant Eurosta solidagínis (Diptera: Tephritidae). Journal of Thennal Bíologt,
18(3),12s*130.

Le Lagadec, M.D., Chown, S.L. & Scholtz, C.H. (1998) Desiccation resista¡rce and water
balance in southern African ksratin beetles (Coleoptera, Trogidae): the influence ofbody
size and habitat. Journal of Comparative Physiology B, i,68, 112-122.

Lease, H.M. & Wolf, B.O. (2011) Lipid content of terrestrial arthropods in relation to
body size, phylogeny, ontogeny and sex. Physiological Entomologt, 36(1),29-38.

Leather, S.R., Walters, K.F.A. & Bale, J.S. (1995) The ecologt of insect overwintering.
Cambridge University Press.

Levins, R. (1968) Evolutíon in changing enyironments: Some theoretical explorations.
Princeton: Princeton University Press.

Lynch, M. & Gabriel, W. (1987) Environmental Tolerarice. The American Naturalist,
129(2),283103.

Lynn, M., Ghalambor, C. & Woods, A. (2014) Integrative Organismal Biology. Wíley
Blackwell, New Jersey

Makarieva, A.M., Gorshkov, V.G. & Li, B.L. (2005) Tenperature-associated upper limits
to body size in teffestrial poikilotherms. O¡'fto¿ I I 1,425436.

Mani, M.S. (1964) Ecolog of plant galls. Monographiae Biologicae XII.

Marron, M.T., Mmkow, T.A., Kain, K.J. & Gibbs, A.c. (2003) Effects of starvation and
desiccation on energy metabolism in desert and mesic Drosophila. Journal of Insect
P hys io logt, 4 9,, 261,--27 0.

Marshall, K.E. & Sinclair, B.J. (2009) Repeated stress exposure results in a survival-
reproduction trade-off in Drosophila rnelanogaster. Proceedings of the Royal Society B,
277,963-969.

63



Morrison, C. & Hero, J.M. (2003) Geographic vmiation in life-history characteristics of
amphibians: A review. Journal of Animal Ecologt, 72,270-279.

Mousseau, T.A. (1997) Ectotherms follow the converse to Bergmann's rule. Evolution,
st(2),630432.

Mousseau, T.A. & Rof{ D.A. (1989) Adaptation to seasonality in a cricket: Pattems of
phenotypic and genotypic variation in body size and diapause expression along a cline in
season length. Evolution, 43(7), 1483-1496.

Muñiz, M. & Aadres, M.P. (1993) Reproducción en condiciones cont¡oladas de Ceratitis
capitataWied. (Diptera: Trypetida) en ñrnción de su actividad sexual . Biología de sanidad
vegetal. Plagas, I 9, 597407.

Nnnney, L. (1996) The response to selection for fast larval development in Drosophila
melanogaster aíd its effect on adult weight: An example ofa fitness trade-off. Evolution,
s0(3), r193-1204.

Palaima, A. (2007) The fitness cost of generalization: present limitations and future
possible solutions. Biological Journal of the Linnean Society, 90,583-590.

Parkash, R., Kalr4 B. & Sharma, V. (2008) Changes in cuticular lipids, water loss and
desiccation ¡esistance in a tropical drosophilid: Analysis of variation between and within
populations. F/¡ 2(4), 189-197.

Parkash R., Singh, D. & Lambhod, C. (2014) Sex-specific differences in desiccation
resistance and the use of energy metabolites as osmol¡rtes in Drosophila melanogaster
flies acclimated to dehydration stress. Journal of Comparative Physiologlt B, 184, 193-
204.

Partridge, L., Prowse, N. & Pignatelli, P. (1999) Another set of resporses and correlates
responses to selecion on age at reproduction in Drosophila melanogaster. Proceedings of
the Royal London - B, 266,255-2.61.

Pórtner, H.O., Bennett, A.F., Bozinovic, F., Clarke, A., Lardies, M.A., Lucassen, M. &
Stillman, J.H. (2006) Trade-offs in thermal adaptation: The need for a molecular to
ecological integratron. Physiological and Biochemical Zoology, 79(2),295-313.

Price, P.W., Femandes, G.W. & Waring, G.L. (1987) Adaptative nature of insect galls.
Environmental Entomologt, I 6, 15-24.

Roff, D. (1980) Optimizing development time in a seasonal environment: The'tps and
downs" of clinal variation. Oecologia, 4 5, 202-208.

Roff, D.A. (2002) Life history evolution. Sunderland, Massachusetts: Sinauer Associates,
Inc.

Roy, K., Jablonski, D. & Valentine, J.W. (1994) Eastem Paciñc molluscan provinces and

latitudinal diversity gradient: No evidence for "Rapoport's ruLe". Proceed.íng of the
National Academy of Science of USA, 91 ,8871-8874.

64



Sartori, M., Keller, L., Thomas, A,C.B. & Passera, L. (1992) Flight energetics in relation
to sexual differences in the mating behavio¡ of a may{ly, Siphlonurus aestivalis.
Oecologia, 92, 172*17 6.

Schlichting, C.D. & Pigliucci, M. (1998) Phenottpic Evolution: A Reaction Nonn.
Perspective. Sinauer.

Schmidt-Nielser¡ K. (1997) Animal Physiologt: Adaptation and Environmenl (5th €d.).
Cambridge University Press.

Schou, M.F., Kristensen, T.N., Kellermann, V., Schlótterer, C. & Loeschcke, V.(2014) A
Drosophila laboratory evolution experiment points to low evolutionary potantial under
increased temperatures likely to be experienced in the future. Journal of Evolutionary
B íology, 2 7, 1 859*1868.

Sharp, J.L. & Chambers, D.L. (1984) Consumption of carbohydrates, proteins, and amino
acids by Anastrepha suspensa (Loew) (Diptera: Tephritidae) in the laboratory.
Environmental Entomolog)), I 3, 7 68-77 3.

Shelomi, M. (2012) Where are we now? Bergmann's rule sensu lato in insects. Zie
American Naturdlíst, 180(4), 51 1-519.

Sl¿i,rna" K. (1999) Active regulation of insect respiration. Annals of the Entomological
Society of America, 92 (6), 916-929.

Stevens, G.C. (1989) The laütudinal gradient in geographical range: How so many species
coexist in the tropics. The American Naturalist, I 33(2),240-256.

Stillman, J.H. & Somero, G.N. (2000) A comparative analysis of the upper thermal
tolerance limits of eastem pacific porcelain crabs, genus Petrolisthes: Influences of
latitude, vertical zonation, acclimation, and phylogeny. Physiological and Biochemícal
Zoologt, 7 3 (2 ), 20V208.

Strataman, R. & Markow, T.A. (1998) Resistance to thermal st¡ess in desert Drosophila.
Functional Ecolog¿ I 2 (6), 965-97 0.

Studier, E.H. & Sevick, S.H. (1992) Live mass, water content, nitrogen and mineral levels
in some insects from south-central lower michigan . Comparative Biochemistry and
Physiologt A, 103(3), 579-595.

Sunda¡ J.M., Bates, A.E. & Dulvy, N.K. (2011) Global analysis of thermal tolerance and
latitude in ectotherms. Proceedings of the Royal Society B, 278,1823-1830.

Sunday, J.M., Bates, A.E., Kearney, M.R., Colwel1, R.K., Dulvy, N.K., Longino, J.T &
Huey, R.B. (2014) Thermal-safety margins and the necessity of thermoregulatory
behavior across latitude and elevatio¡. Proceeding of the National Academy of Science of
usA, I I I (t s), s6r 0-s61s.

Tieleman, B.I., Wi11iams, J.B. & Bloomer, P. (2002) Adaptation of metabolism and
evaporative water loss along an aridity gradient. The Royal Society, 270,207114

65



Tumer, J.R. & Lennon, J.J. (1989) Species richness and the energy tlteory. Nature,
340(6232),3s1.

Van Berkum, F.H. (1986) Evolutionary pattems of the thermal sensitivi§ of sprint speed
in Aruolis lizards. Evolution, 40(j),59M04.

Vargas, R.I., Walsh, W.A., Kanehisa, D., Stark, J.D. & Nishida, T. (2000) Comparative
demography of three Hawaiian fruit flies (Diptera: Tephritidae) at altemating
temperatues.lnnals of the Entomological Society of America, 93(1),75*81.

Varley, G.C., Gradwell, G.R. & Hassell, M.P. (1973) Insect population ecologlt. An
analytical approach. Berkeley and Los Angeles, Califomia: Universi§ of Califomia
Press.

Wallace, G.T., Kim, T.L., & Neufeld, CJ. (2014) Interpopulational variation in the cold
tolerance ofa broadly dishibuted marine copepod. Consemation Physiologt, 2, l-12.

Weldon, C.W. & Taylor, P.W. (2010) Desiccation resistance of adult Queensland fruit
flies Bactrocera tryoni deaeases with age. Physiological Entomologt, JJ, 385-390.

Willmer, P.G. (1982) Microclimate and the environmental physiology of insects.
Advances in Insect Physiologt, 16, 1-57.

Willmer, P., Stone, G. & Johnston, I. (2000) Environmental Physiology of Animals.
Blachwell Publishing.

Wilson, R.S. (2001) Geographic variation in thermal sensitiüty ofjumping performance
rnthefrogLimnodynastes peronii. The Journal of Experimental Biologlt, 204,42274236.

Winterhalter, W.E. & Mousseau, T.A. (2008) The strength of temperature-mediated
selection on body size in a wild insect population. Jo urnal of Orthoptera Research, 17(2),
347-351.

Withers, P.C. (1992) Comparative Animal Physiologt Saunders College Pub.

Yoder, J.A., Chambers, M.J., Tank, J. L. & Keeney, G.D. (2009) High temperature effects
on water loss and survival examining the hardiness of female adults of the spider beetles,
Mezium afrne and, Gibbium aequinoctiale. Journal oflnsect Science, 9(68),1-8.

Yom-Tov, Y. & Geffen, E. (2006) Geographic variation in body size: The effects of
ambient temperature and precipitati on. Oecología, I 48 , 213118 .

Zera, AJ . & Larsen, A. (200 1 ) The metabolic basis of life history variation: Genetic and
phenotypic differences in lipid reserves among life history morphs of the wing-
polymorphic cri cket, Gryllus firmus. Journal of Insect Physiologt, 47(10),1147-1160.

66



ANEXO

- 
Vallenar

- 
Ovalle
Putaendo

San Femando

- 
Chillan

- 
Vallenar

- 
Ova¡le
Putaendo
San Femando

- 
Chilláñ

.$-s.;"§§..*'{s§i"'
"X"t.{r,{-§i}lt§{1:ls

Figura 1. Gráfico de las temperaturas mínimas mensr¡ales durante el año 2015, en las
distintas poblaciones. A: Temperatura mínima promedio mensual B: Coeficiente de
variación de las temperaturas mínimas de cada mes.
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Figura 2. Gnífico de las temperaturas m¿áximas mensuales durante el año 2015, en las
distintas poblaciones. A: Temperatura m¡íxima promedio mensual B: Coeficiente de
variación de las temperaturas máximas de cada mes.
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Figura 3. Gráfico de las temperatuas promedio mensuales durante el año 2015, en las
distintas poblaciones. A: Tsmperatura promedio mensual B: Coeficiente de variación de
las temperatuas promedios de cada mes.
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