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RESUREN

Los ejemplares adultos de Bufo spinulosus presentan, dentro de su amplio rango

de distribuci6n, diferencias en sus patrones morfol6gicos, siendo un caso particular la

poblaci6n que habita en las aguas termales de EI Tatio, donde los adultos presentan un

tamafio menor. Este fen6meno natural permiti6 explorar los modelos planteados en la

literatura en relaci6n con el efecto de las variables ambientales sobre los atributos de la

historia de vida de  los  anfibios,  centrindose  en  la  caracterizaci6n de  los  ambientes

donde se verifica el desarrollo larval y la respuesta de las larvas, en relaci6n con su

crecimiento,   desarrollo,   tasas   metab6licas   y   asinilaci6n,   a   las   variaciones   de

temperatura,  deusidad,  dicta  y  origen  geografico.  Los  resultados  mostraron  que  la

principal diferencia de EI Tatio radica que en este lugar no existe oscilaci6n t6rmica.

Las larvas de Bufo spinulosus se comportaron de acuerdo a lo descrito en la literatura en

relaci6n con el efecto de la deusidad y dicta sobre el tamafio a la metamorfosis.  Sin

embargo, el efecto e la temperatura sobre las tasas de desarrollo resulto ser el factor mds

relevante. Las larvas de EI Tatio alcanzaron tanafios a la metamorfosis mayores bajo un

regimen de temperatura semejante a las condiciones naturales, diferencia que no pudo

ser explicada por el  efecto de la localidad sobre  su metabolismo y su capacidad de

asimilaci6n, sino mas bien, por la probable adecunci6n de las larvas de esta localidad a

las particulates condieiones de su habitat. El que los adultos de EI Tatio sean de menor

tamafio y los postmetamdrficos sean mss grandes, comparados con otras poblaciones,

no se ajusta a los modelos planteados para log ciclos de vida de los anfibios. Es probchle

que este fen6meno se relacione con la vida mas acuatica de los adultos de esta localidad.
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ABSTRACT

Adult  Bufo  spinulosus  specimens  present  in  their  wide  range  of  distribution,

differences  in  morphological  patterns.  A  particular  case  is  seen  in  the  population

inhabiting  the   thermal   waters   of  EI   Tatio,   where   adult   individuals   present   a

comparatively  smaller size.  This  natural  phenomenon allowed us  to  explore models

proposed  in  the  literature,  in  relation  to  the  effects  of ambiental  variables  on  the

characteristics of the amphibian life history, centering our interest on the peculiarities of

the environments where the larval development occurs, and on the tadpole's response in

relation to their growth, development, metabolic rates and assimilation, to variations of

temperature,  density,  diet,  and  geographic  origin.  Results  showed  that  the  main

difference found in EI Tatio was the lack of themal oscillations in this place. Bufo

spinulosus tadpoles behaved according to the described   in the literature in relation to

the effects of density and diet on the metamoxphic size. Nevertheless, the temperatue

effect on the development rates was the most relevant finding. EI Tatio tadpoles reach

larger metamoxphic sizes under a temperature reSme similar to the prevailing natural

conditions. These results were not explained by the geographic effects on the metabolic

rate and assinilation capability, but mostly on the probable tadpoles adaptation to the

particular conditions of their habitat.  The fact that EI Tatio adults are of smaller size

than those of other localities, while the postmetamoxphic were  comparatively larger,

does not adjust to models describing life eycles in amphibian species. It is probable that

this phenomenon may be related to the largely aquatic life of the adults in this locality



1     INTRODUcctoN

Uno de los aspectos mds relevantes de la historia de vida de las especies es su

tamafio corporal, debido a su reconocido efecto sobre variables como el metabolismo,

relaciones  depredador-presa,  fecundidad  y  numerosos  otros  aspectos  fisiol6gicos  y

ecol6gicos. A pesar de su imporiancia en la historia de vida de un organismo y ser uno

de  los  atributos  mas  corfunmente  medidos  de  las  especies,   los  factores  que  lo

influencian,  a  escala  evolutiva  y  ontogerfetica,  permanecen  pobremente  entendidos

Q'eters 1983, Van Voorhies 1996).

El  tanafio  corporal  puede  ser  directamente  seleccionado  como  un  caricter

adaptativo por rna variedad de factores anbientes, incluldos, entre otros, temperature,

hunedad,   habitat,   disponibilidad   de   alimento,   competencia   y   enfermedades.   Su

importancia relativa debe ser evaluada en cada caso debido a que ninguno de ellos es

universal Qtevo 1973).

Los  ectotermos  son  organismos  que  en  sus  comienzos  fueron  cousiderados

totalmente   dependientes   de   la  temperatura   ambiental.   Como   tales,   sus   funciones

coxporales debian seguir el patron impuesto por la temperatura ambiente. El avance de las

investigaciones mostraron que esta prinera apreciaci6n era bastante incompleta, pues a

pesar  de  que  efectivanente  no  pueden  generar  suficiente  calor  para  mantener  rna

temperatura  corporal  estable,  este  tipo  de  organismos  se  las  arregla  para  mantener

relativamente  constanfe  su  temperature  corporal  por  ciertos  periodos  de  tiempo  y,

ademas,  subsistir en los ambientes que a priori debieran considerarse como altamente

inadecundos  para  ellos  (Schmidt-Nielsen  1997).  En  la actualidad,  se  conoce  que  los



\.
\.\\

anfibios estfn presentes  en un amplio espeetro de ambientes t6rmicos,  algunos de  los

cuales  son  extremadamente  exigentes  para  los   ectotermos.   Un   ejemplo  tipico   lo

constituyen los anfibios que habitan en ambientes de altitud, grupo que por si solo ha

coustrfuido  rna  interesante  fuente  de  investigaciones  con  respecto  a  su  desarrollo  y

biologia termica Oravas 1996, Novas 1997).

Para los ectotermos, la temperatura ambiental ha sido identificada como uno de

los factores mss relevantes sobre la etapa del desarrollo huevo-larva, ya que en la medida

que esta aumenta, la larva que resulta es de tamafro menor. Ann cuando este no es un

fen6meno corfun a todos los ectotermos (excepci6n son los  insectos),  si lo seria para

todos los anfihios estudiados qtev. en Atkinson 1994,  1996). A su vez, 6ste efecto de la

temperatura en el desarrollo larval podria tener directa influencia sobre la§ caracteristicas

de los adultos, como lo es el tamafio corporal (Wilbur & Collies 1973, rev. en Bemardo

&  Reagan-Wallin  2002).  Por  ejemplo,  Berven  (1990)  siguid  rna  poblaci6n  de  Rana

sylvatica durante siete afros y observ6 que el ninero de huevos depositados y el tanafio

corporal de los adultos estaba positivamente asociado con el tamafio a la metamorfosis.

Por otra parte, Semlitsch et al. (1988) mostraron que para una poblaci6n de salamandras

habria un efecto directo entre el ambiente y el tanafio corporal, fecundidad, edad a la

primera reproducci6n de  los  adultos.  Debido  a  esto,  es  que  se  ha  posfulado  que  los

factores que afectan el desarrollo larval pueden llegar a determinar algunas caracteristicas

:a¥=re:::sddee];as=::;:::'d:°=:L°@euse{Si:TT°mce°bxp]°g::,y;:;fc:¥]:C:;;:;:SDeeneLs°:
foma,}o\spro\€soSqueocurrenduranteeldesarrollolarvalhansidoreconocidoscomo

\\
relevantes:q\:ahistoriadevidadelosindividuos.deunapoblaci6n,yaqueademasdel\



mencionado efecto de la temperatura sobre el tamafio, es durante esta etapa cuando la

moftalidad y la selecci6n a menudo son mayores (Rossiter 1996). Por lo tanto, el estudio

de la etapa del desarrollo de los anfibios puede resultar determinante para comprender las

historias de vida de las diferentes especies, o poblaciones de rna especie enfrentadas a

distintos ambientes, entregando luces de las estrategias particulares de adaptaci6n en cada

localidad.

Dentro del desarrollo ontogen6tico, la primera etapa lo coustitnyen los buevos,

resultado del proceso de fecundaci6n, conformando el iniqio de rna nueva generaci6n. En

si  mismos  conforman  un  organismo  que  necesita  inicialmente  fundanentalmente  de

oxfgeno  para  su  desarrollo  (Schmidt-NIelsen  1997).  Su  velocidad  de  crecimiento,  y

posteriormente la de las larvas, tiene directa relaci6n con log factores abi6ticos, siendo la

temperatura uno de los mds relevantes.  Los huevos de las espectes de anuros que son

depositados en charcos de agua, como por ejemplo los de Bufo spinulosus (Cei  1962),

son de  hecho  organismos  ectotermos  acuaticos.  Es  decir,  la temperatura  a  la  que  se

llevara a cabo el desarrollo, dependeri esencialmente de la temperatun del agua que los

contiene y sus variaciones los afectarfu directamente. En este contexto, los fen6menos de

adecuaci6n  de  las  larvas  a  las  variaciones  en  la  temperatura  pueden  ser  un  fasor

relevante para entender las distintas caracteristicas finalmente observadas en los juveniles

y posteriormente en `los adultos.
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Explicaciones  Generales Propuestas  al efecto  de la  temperafura  sobre el tamafio

corporal de los ectotermos.

Las explicaciones mss relevantes, postuladas en la literatura, para explicar el efeeto

de la temperatura sobre el tamafio corporal que alcanzan los juveniles y adultos de los

ectotemlos (Atkiuson 1996) son:

a)   ``Explicacidn de Von Bertalanfty":  el catabolismo aumenta mas que el anabolismo

con  el  aunento  de  la  temperatura,  dando  por  resultado  que  el  tanafio  que  los

ejemplares pueden alcanzar es menor. Esta explicaci6n puede tener una intexpretaci6n

contraria (Atkinson 1994), por lo que actualmente no es considerada relevante.

b)  Restricciones en el crecimiento tardio:  debido a que las restricciones sefialadas por

Von Bertalanfty solo se harian efectivas en los estados finales de desarrollo de formas

juveniles  y  adultas;  es  decir,  el  incremento  en el  tanafio  corporal  asociado  a  un

incremento  en  la  temperatura,  permitiria  evidenciar  limitaciones  fisiol6stas  que

afectarian al cnecimiento, por ejemplo la disponibilidad de alimento.

c)   Agotamiento   de  recursos,   explicaci6n   que   s6lo   seria  valida  para   organismos

sedentarios o en anbientes muy particulares, como las larvae de anfibios que viven en

pozas efimeras.

•d)  Niveles  criticos  de recursos:  ciertos  recursos  podrian llegar a ser linitantes  en el

•i\        desarrollo si en conjunto con el aunento de tamafio, el aumento de la temperatura
`.\
`\  influye en trasformr alguno en linitante del creciniento. For ejemplo, el oxfgeno

\
ppede  llegar  a  ser  un  recurso  limitante  al  aumentar  el  tamafio  corporal  y  la
\`,`

temperatqu9  al  aunentar  los  requerimientos  totales  de  oxigeno  y  disminuir  su

disponib\21idad.Lomismopuedeocurrirconlaconcentraci6ndealimento.\
\`
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e)   Efecto de la temperatura sobre el tamafio celular, resultado de restricciones impuestas

por la mayor temperatura al crecimiento y division de las c5lulas, por lo que el efecto

sobre el tamafio del organismo completo es solamente rna respuesta correlacionada.

D   Mortalidad  de los juveniles.  Atkinson (1995,  1996),  Sibly & Atkiuson  (1994)  ham

descrito que largos periodos de crecimiento incrementan el tamafio del organismo a la

edad de la prinera reproducci6n. Por el contrario, rna alta mortalidad resultante de

las condiciones que experinentan los juveniles favorecerian el paso temprano a la

adultez,aexpensasdeltamafroalaedaddelaprinerareproducci6n.Losfactoresque

puedenasociarseaunincrementoenlamortalidad,asociadosalatemperatura,son:

-I   lneremento  de riesgo  de  predaci6n  (o  parasitismo)  por  parte  de  otros  ectotermos

debido   al   que   el   aumento   de   la   temperatura   conlleva   un   auneuto   en   los

requerirfuentos energ6ticos de los predadores y per ende de su tasa de alimentaci6n.

-    incremento  del  dafro  tisular asociado  a una alta tasa metabdlica  consecuencia del

aumento de la temperatura.

-    Incremento   del   riesgo   de   deshidrataci6n   o   sequia   (especies   terrestres)   como

consecuencia  del  aumento  de  la  evaporaci6n  consecuencia  del  aunento  de  la

temperatura.

-    Limitaci6n del oxigeno disponible (especies acutticas), debido a que la cantidad de

oxigeno  disuelto  disminuye  con  la  temperatura,  pudiendo  llegar  a  ser  un  factor

limitante del crecimiento.



\\\\
\

-    Incremento  del  riesgo  de  perdida  de  habitats  en  las  especies  acutticas,  lQ  que

favoreceria  un  desarrollo  mfs  rapido,  con  tamafios  menores  a  la  metamorfosis

menores.

g)   Restricciones  en  la  duraci6n  temporal  del  desarrollo  imprestas  por  condiciones

ambientales al fmal de la temporada que obligan a acelerar el desarrollo, a expensas

del tamafio alcanzado en la maduraci6n.

Tamafio corporal en anfibios.

Los anfibios,  como muchos organismos con ciclos de vida complejos,  presentan

plasticidad en el tiempo que demoran en alcanzar la metamorfosis y en el tamafio que

alcalizan en ella (Wilburg 1980). La variaci6n en la edad y el tamafio a la metanorfosis,

puede estar asociado a diferencias en la sobrevivencia, habilidad para dispersarse, edad y

tamafio a la primera reproduccidn y esfuerzo reproductivo, efectos que han sido descritos

para anuros (vcr revisi6n en Twombly 1996).  Debido a la importancia que adquiere el

entender los mecanismos que estan involucrados en el control del tiempo requerido y el

tanafio alcanzado en la metamorfosis, es que se ham desarrollado varios modelos para

explicar su relaci6n con el crecimiento y desarrollo (ej. Wilburg & Collies 1973, Leips &

Travis 1994). De esta forma se  ham caracterizado un conjunto de factores, tanto bi6ticos

como abi6ticos, que puedan afectarlos. De estos, los mas relevantes son: la variabilidad

gehetica,  1a temperatura,  la densidad de  las  larvas,  la  disponibilidad  de  alimento,  la

calidrd del mismo, 1a presencia de depredadores, la competencia y la disponibilidad de

i agua,.entie otros (ej. Travis & Trexler 1986, Kupferberg 1997, `Denver 1997, Beck ,1997,

Newman 19Sj8, Loman 2002).



Efecto de la temperatura en Bufo spinulosus

Bufo spinulosus WHGMANN 1835 presenta rna amplia distribuci6n geografica,

extendiendose desde el altiplano Perd-Boliviano hasta la regidn Central de Chile. Esta

espeeiehabitadesdeelniveldelmar(zonadeArica)hastaregionesaltiplalcasyandinas

(Cei 1962, Veloso y Navarro 1988). Su tolerancia fisiol6gica al estres hidrico, t6rmico e

hipoxia, y su capacidad de termoregulaci6n conductual  le pemiten alcalraar hasta los

4600  msrm.  (Veloso  et  al.   1982,  Ruiz  et  al.   1987,  Ruiz  et  al.   1989,  Siusch  1989).

Asociado a este amplio rango de distribuci6n, esta especie presenta notables diferencias

morfom6tricas, tanto si se consideran gradientes altitudinales colno latitudinales (Veloso

et al.  1982, Ruiz et al. 1989, Soho 2003).

Entre los distintos ambientes en que habita esta especie, la localidad de EI Tatio

(4.320 msnm) es tinica por verificarse el desarrollo larval enteramente en ague termales,

cuya temperatura puede alcanzar los 30°C. Los individuos de esta poblaci6n presentan

una piel mss  suave y sin formaciones queratinosas, rna coloraci6n mds obscun,  rna

reducci6n del tamafio de las par6tidas (Cei  1962) y un menor tamafio corporal, si se la

compara con poblaciones que habitan a menor altura y temperatura mds baja, Orutez et

al,  1982) o incluso con la poblaci6n de Parinacota que habita a rna altura similar (4.450

\,`  msnm)  y presenta temperaturas  promedio  en  el  agua  de  15  °C.    M6ndez  (datos  no
\\`ri`¥blicados) muestra que existe un gradiente latitudinal en el tanafio corporal (medido

\\

coml\ longitud  antero-posterior),  dentro  del  cunt  la  poblaci6n  de EI  Tatio  representa
i

claranen€e  rna  excepci6n  (Figura  1).  El  tamafio  alcanzado  por  esta  especie  en  la

localidad de``,Parinacota, a una altura similar a la de EI Tatio,   permite descartarla como
\
\



factor relevante en la explicacidn de las diferencias en el tamafio corporal. Por otra parte

existe la posihilidad de que las diferencias  en los  tamafios  corporales  observados  sea

producto de que estariamos en presencia de poblaciones geneticamente diferentes.  Sin

embargo, en la actualidad se conoce que no  existe aislamiento reproductivo  entre  las

poblaciones de Bufo de EI Tatio en relaci6n con sus vecinos mds cercanos (Soto 2003).

Se puede concluir que   las explicaciones mds factibles para las diferencias de tanafios

observadas,serelacionanconelefectode]atemperafrodelaguasobrelosanimalesque

habitan en EI Tatio, en comparacidn con las otras localidades y/o diferencias latrfudinales

entre localidades.



I
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Por lo tanto, estamos en presencia de un fen6meno conocido, la disminuci6n del

tamafio corporal asociada al incremento de la temperatura. Podemos entonces revisar los

mecanismos que se hen sefialedo como los mss plausibles para explicarlo.

En relaci6n con la hip6tesis de la reducci6n del crecimiento debido a la restricci6n

en los recursos, se ha descrito que las poblaciones adultas que habitan a mayores altitudes

presentarian dietas mas herbivoras Orthez et al. 1982, Valencia et al. 1982). Esto permite

suponer  que  existe  probablemente  rna  restricci6n  en  la  ingesta  de  protefnas,  lo  que

redundaria en rna menor tasa de crecimiento. Este fen6meno ha sido descrito para los

herbivoros acuaticos quattson 1980) como lo serian las larvas de Bufo. Este efecto se

veria  potenciado  debido  al  incremento  que  tendria  sobre  el  metabolismo  la  mayor

temperatura a la que estin sometidos la poblaci6n de EI Tatio. Por lo tanto, uno de los

factores que necesariamente debe ser estudiado es la calidad de la dicta y su asimilaci6n

por parte de los organismos consumidores a un mismo estado de desarrollo y a diferentes

temperaturas.

En relaci6n con el incremento del dafro tisular y la limitaci6n en la disponibilidad de

exigeno, es conocido que el oxfgeno disuelto disrfunuye con la altura y con el aumento de

\             sales  disueltas,  ambos  caracteristicas presentes  en el caso  de EI  Tatio.  Una forma de
\̀ \        explorar experinentalmente estos mecanismos es estudiar el metabolismo de las larvas.

Se debera determinar si el metabolismo de las larvas se ve pemanentemente afectado por

al  aumento   de   la   temperatura   presente   en   EI   Tatio,   fen6meno   conocido   como

compensaci6n parcial  o  no  compeusaci6n al  cambio  de  la temperatura  (Precht  1958,

citado enDavenport 1992). Por otra parte, estudiando la presi6n critica de oxigeno de las
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poblaciones  en estudio,  en conjunto  con el  conocimiento  de  la disponibilidad real  de

oxigeno disuelto para ellas, podremos determinar si el oxigeno es limitante.

Las restricciones en el tiempo disponible no aparecen relevantes para el caso de EI

Tatio, debido a que estas aguas termales estarian a rna temperatura constante todo el afro,

hecho que debera ser confirmado para descartar defhitivamente este mecanismo.

Cualesquiera que sea el mecanismo que este actuando en el caso de los Bufo de EI Tatio,

su accionar darian por resultado individuos metamorfoseados de menor tamafio, lo que

deben'a tener a su vez como cousecuencia,  ejemplares adultos mds  pequefios  (Berven

1990, Semlitsch et al.1988).

1.1     Hip6tesis

Sobre la base de los antecedentes enumerados anteriormente,  se p]antearon las

siguientes hip6tesis para la presente tesis:

Hip.  1: En poblaciones ds Bufo  spinulosus que habitan a rna altura sinilar, pero en

distintas latitudes y condiciones, Ias diferencias en el tamafio coaporal de los individros

metanorfoseados y adultos son el resultado de diferencias en la temperatura de desarrollo

embrionario y ]arvario.



I.2    0bjetivo General
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El objetivo general de la presenfe tesis fue caracterizar del desarrollo larval de

distintas poblaciones Bufo spinulosus y los ambientes en que se veriflca su desarrollo

larval a lo largo de su rango de distribuci6n. Esta caracterizaci6n necesarianente debe

incluir  la  respuesta  de  las  larvas  a  las  variaciones  de  las  condiciones  anbientales,

particularmente temperatura del agua y dicta.



2      MATERIALES YMETODOS

2.1     Localidades Estudiadas

13

Las  localidades  estudiadas  se  pueden  observar  graficamente  en  la  Figura  2  y

corresponden a:

1) Zapahuira, un arroyo cordillerano ubicado a 3281 msnm en la I regr6n (180 31 ' 14.4' 'S;

7o° |o' 29.6" W)

2)  Chusmiza rna  quebrada con agua  coriente  ubicada  a  3213  msnm  en  la  I  region

(19°40'45.2''S; 69°10' 52.6'W),

3)  EI  Tatio,  ubicado  a  4.264  msrm  en  H  Region  (22°20'22.8"S  68°01'   06.3"W),

corresponde a un estero de aguas termales.

4) Quebrada Chita, ubicado a 3.741  msnm en la 11 Region (22°25'04.3"S  68°10'28.3"

W), corresponde a rna po2a permanente afimentada por escurrinientos superficiales

de agua.

5) Rio Vilama, ubicado a 2.579 msnm en la H reed6n (22°52'01.4" S 68°  10'  56.6" W),

corresponds a pozas al borde de la corriente del nacimiento del rio.

6) Caspana, ubicado a 3.245 msrm en la 11 regi6n, corresponde a tin estero que discurre

por el fondo de rna quebrada.

7) Farellones, ubicado a 2.331  msrm, en la zona central (33°21'002 70°  18'  59.4" W),

corresponde  a un arroyo  cordillerano  que  discune  por rna  planicie  de  exposici6n

poniente.
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2.2
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Caracterizaci6n de los ambientes de desarrollo y preferencia t6rmica de las
larvas de Bufo spinulosus.

Durante los afros 2001 y 2002 las localidades EI Tatio, Chita, Vilana y Farellones

fueron visitadas durante primavera y verano. En estas visitas se determin6 1a temperatura

del agua alrededor de medio dia, con rna precision de 0,1 °C, el pH, la concentraci6n de

oxigeno disuelto y la conductividad utilizando un equipo WTW multiseusor, en lngares

fijos que fueron visitados en cada oporfudad. Para las localidades de EI Tatio y Chita se

determin6 la temperatura durante el inviemo.  En las visitas efectuadas durante el afro

2002 a las localidades de EI Tatio, Quebrada Chha, Farellones y Caspana, se procedi6 a

dcterminar la temperatura durante el dia (alrededor de las  12:00 hrs.) y la noche (como

minimo  3  horas  luego  de  la  puesta  de  sol).  Finalmente,  para  estas  mismas  cuntro

localidades, se procedi6 a medir la temperatura en un mismo sector, en los lugares donde

habia presencia de larvas (generalmente los bordes de los cursos de agua o pozas) y en

los lugares cercanos donde no habia larvas (generalmente a no mss de 20 cm del punto

inicial).  Para  comparar  los  resultados  solo  se  utilizaron  aquellos  dates  que  fueron

medidos en estaciones equivalentes.

2.3     Determinaci6n del metabolismo

Las larvas recolectadas en las localidades de Zapaluira, Tatio, Chita, Caspara y

Farellones fueron trasladadas al laboratorio en bolsas pldsticas herm6ticas y mantenidas

en un cinara de temperatura constante (15 ± 1 °C) en cajas pfasticas con un volunen de

agua de 4 I y aireaci6n constante, con una alimentaci6n a base de lechuga hervida. Luego

de una semana, muestras al azar de cada colecta fueron trasladadas a cajas plasticas con
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un volumen de agua de 600 ml y con rna deusidad de aproxinadamente  15 individuos

por caja. Para cada localidad, se mantuvo rna caja a la temperatun ambiente de la cfmara

15 ± 1 °C y otra a 25 ± 1 °C al hacerlas flotar en un estanque en el que se mantuvo rna

temperatura  mayor  mediante  el   uso   de  un  calefactor  de  inmersi6n  el5ctrico.   La

temperatura de este estanque fue regulada de tal forma de lograr que el agua contenida en

las cajas que flotaban se mantuviera alrededor de los 25 °C. Luego de tres sermnas, se

midi6  la  tasa  metab6lica  de  cada  larva  mediante  un  sistema  de  circuito  cerrado,

cousistente en rna camara de vidrio de un volumen maxino  de  1,8  ml,  en la que  se

iuserta   un   electrodo   Strathkelvin   (modelo   1302)   conectado   a   un   oxigen6metro

Strathkelvin  modelo  781b.  Las  larvas  dejaron  de  alinentarse  24  horas  antes  de  las

mediciones,  para  mininizar  el  efecto  de  la  Acci6n  Dininica  Espectfica  en  las

determinaciones. Luego de poner la larva se esper6 un tiempo de entre 10 a 20 minutos,

hasta que la larva se mantenia quieta en la camera, o a lo menos presentara un patron

minimo  de  actividad,  cuando  el  ejemplar no  se mantenia con  rna  actividad  baja,  se

descart6 el registro. La larva se retir6 de la camara al alcanzar el porcentaje de saturaci6n

de oxigeno uri valor de alrededor de 30.  La variacidn en el tiempo del porcentaje de

safuraci6n de  oxigeno  presents en la cinara se grafic6  mediante un registrador Asea

Brown Boveri Mndelo SE 120. Durante las determinaciones la temperatura de la cinara

metab6lica se mantuvo a  15  y 25  °C con rna precision de  0,1  °C.  Posteriormente,  se

detennin6 el peso himedo de cada larva, al ponerlas brevemente sobre papel secante y

luego pesarlas en rna balanza preeisi6n de 0,0001 g en la que se disponia de un pequefio

recipiente  con  agua  previamente  pesado.  La  tasa  metab6lica  de  cada  ejemplar  fue
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calculadasobrelabasedelapendienteobservada,cousiderandounvalordecontenidode

oxigeno a 100 % de saturaci6n de 10,12 mg 02 I-1 para 15 °C y de 8,25 mg 02 I-1 para

25 °C (Green & Carritt 1967). Debido a que las larvas presentaban diferentes tamafios al

inicio del experimeuto y luego de dos semanas de aclinataci6n a las dos temperaturas, se

corrigi61atasametab61icaparaunpesode0,1gusandolasiguienteecuaci6n:

V02(0,1)=V02(1)S(0,1 / MC(1))b

Donde V02(0,1) = metabolismo de rna larva de 0,1 g, V02(1) = metabolismo de

unalarvadepesoMC(1),ybeselexponentedelarelaci6nalom6tricaentremetabolismo

y  nasa  corporal  arc)  para  cada  localidad  y  temperatura.  Dado  que  dunnte  las

mediciones, 1as larvas presentaron un grado de actividad esponthnea no evaluada, la tasa

obtenida corresponde a la Metabolismo de Rutina (Rome et al.1992). Un esquema que

resumelametodologiautifizadaseobservaenlaFigura3.

Durante las detenninaciones de la Tasa Metab6lica, se permiti6 que los valores de

porcentaje de saturaci6n de oxigeno alcanzaran el 30 % del valor a 100 % de saturaci6n,

realstrindoseparacadacasosiexisti6uncambioagudoenlapendientequerepresentala

Tasa  Metab6lica  al  disminuir  el  contendido  de  oxigeno  al  interior  de  la  camara

metab61ica.

Para las localidades de Zapahuira y Chusmiza, no se pudo disponer de datos de
)

temperatun del ague.  Sin embargo, se utiliz6 informaci6n proveniente de la Direcci6n

GeneraldeAguasrecolectadaporunperiododenueveafiosparalocalidadescercanasya
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rna altura sinilar: Rio  Camarones  en Esqulfia (3000  msnm;  temperatun maxima del

agua en verano (TMV): 23.5 °C, temperatura mdrfima en inviemo (TM): 5 °C; ubicada a

aproxinadamente  50 lie al sun de Zapaluira,  y Rio  Camifia en Altura (2600  msnm;

TMV: 20 a C; TNT:  8°C) ubicada a aproximadamente 60 Imi al norte de Chusmiza.  Sin
I

embargo,  esta  infomaci6n  .es  solo  referencial  y  nos  perfute  solo  tener  urra  idea

aproxinada del probable ambiente termicb de fas larvas.

Rome  et  al.  (1992)  resume  las  principales  dificultades  que  ham  presentado  los

estudios de aclimataci6n a la temperatura efectuados en anfibios. Entre estos la actividad

no controlada es uno de los mds relevantes. Si bien en la presente tesis no se cuantified la

actividad  de  las  larvas  a  las  diferentes  temperaturas,  se  tomaron  precauciones  pan

asegurar que sus niveles fueran comparables. La primera de ellas foe esperar un tiempo

luego  de  su maripulaci6n,  hasta que  la larva se mantenia la mayor parte  del  tiempo

quieta. Aquellas que no presentaron este batr6n, fueron descartadas ya que sus registros

eran claramente distinguibles por los constantes cambios en la pendiente observada. Solo

los  registros  que  resultaron  claramente  lineales   y  de   pendiente   constante   fueron

utilizados, los que correspondieron a las lSrvas de bajo nivel de actividad. La segunda, el

volunen reducido de la camara (0,8 a 1,2 ml) restringi61as posibilidrdes de movimientos

de  las  larvas.  Otro  factor  que  ha  invaiidado  algunos  experimentos  es  el  aunento
i

importante  de las Tasas Metab6licas  a ralz  de  la Accidn Dinamica  especifica.  En  el

presente estudio las larvas dejaron de alimentarse 24 horas antes de las mediciones, y

dado que el tiempo de retenci6n del alimento en las larvas oscila entre las 6 y las 18 horas

Genavides, obs.  per.), el tiempo sin alimento utilizado reduciria significativamente la

interferencia     de     la    Acci6n    Dihamica    Especifica     en     las     detemiinaciones.
)
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2.4    Efecto de la procedencia geogrdfich sobre el tamafio a la metamorfosis
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Para  evalunr  si  existian  diferencias  en  el  famafio  a  la  metamorfosis  entre

individuos provenientes de diferentes localidades a lo largo del rango de distribuci6n

latitudinal  de  esta  especie,  se  dispusieron  larvas  provenientes  de  las  localidades  de

Chusmiza, Tatio,  Chita y Farellones.  Lo,s individuos fueron dispuestos en recipientes

pldsticos  a  rna  deusidad  de  5   ind/600ml,  con  tres  replicas  para  cada  localidad,
)

alimentados con lechuga hervida y mantenidos a 25 ± 1 °C. Se escogi6 esta temperatun

dado  que  se aproxina a la temperatura preferida en el verano  por ]as  larvae  en las

diferentes  localidades   estudiadas.   Los  ivalores  de  peso  a  la  metanorfosis   fueron

obtenidos pesando los individuos que alcanzaron el estado 46 de Gosner (1960) en un

balanza (precision: 0.001 g) luego de disponerlos brevemente sobre un papel absorbente

para eliminar el exceso de agua adherida al ejemplar. No fue posible deteminar la edad

para los individuos de todas las poblaciones, dado que  las  larvas  provenientes  de EI

Tatio y Chita colTespondieron a individuds recolectados en terreno. Todas las larvas al

comienzo del experimento presentaban estados de desarrollo similar: 21 al 23 de Gosner

(1960). Un esquema que resume la metodolog]a utilizada se observa en la Figura 4.
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2.S    Efecto de la variaci6n de la temperatura sobre el tamafio a la metamorfosis.

Dado que es conocido que en los ambientes naturales en los que se desarollan

las larvas de Bufo spinulosus, a excepci6n de la localidad de EI Tatio, Ia temperafro del

agua  presenta  una  oscilaci6n  diaria,   se  evalu6  el  efecto   sobre   el  tamafio   a  la

metamorfosis de dos regimenes de temperatura. a) un regimen de temperatun constante

de 25 ± 1 °C, (sinilar a EI Tatio); b) un rfestmen de temperatura que vari6 entre los 15 y

25 °C (oscilaciones descritas pan las otras loealidades). Para ello, un conjunto de las

mismas  larvas  utilizadas  en  el  experimento  descrito  en  el  pfrrafo  anterior  fueron

dispuestas  en  iguales  condiciones  de  alimentaci6n y  deusidad,  pero  sometidas  a  un

r6ginen de temperatura variable de entre  15 y 25  °C,  dispohiendo  las  cajas  con los

individuos semisunergidas en un estanque en que se hizo circular agua a 25 °C por un

lapso  de  11  h al  dia.  Este estanque por estar ubicado  a su vez en rna camara cuya

temperatura anbiente se mantenia a  15  °C, alcanzaba la temperatura esta temperatun

(15  °C)  en  un  lapso  de  3  horas  rna  vez  que  la  circulaci6n  de  ague  a  25  °C  era

interrumpida. De igual forma, a ]a mafiana siguiente, al comenzar la cireulaci6n de ague

caliente, el estanque alcanzaba los 25 °C en aproximadamente  1  h. De esta forma, los

individuos estuvieron sujetos a un regimen de aproximadamente 10 horas al d{a a 25 °C,

10 horas al dia a 15 °C. La oscilaci6n termica a la que fueron sometidas fue coordinada

con  el  fotoperiodo,  de  tat  forma  que  simulara  las  condiciones  naturales  de  mayor

temperatura durante las horas de luz y menor en la oscuridad.



23

2.6    Efecto  de  la  temperatura  y  densidad  sobre  el  tamafio  alcanzado  en  la
metamorfosis.

En abril  de 2002  se recolectaron individuos adultos  de Bufo  spinulosus en la

localidad  de  Chusmjza  (19°40'45,2"S,  69°10'52,6"W,  3213  mnsm),  posteriomente

estos ejemplares fueron trasladados al laboratorio en Santiago. En este lugar se procedi6

a  efectuar  una  reproducci6n  artificial,  inyectando  las  hembras  con  Gonadotropina

Cori6nica Humana para forzar la posture de los huevos.  A partir de esta postura,  se

procedi6  a fecundarlos agregando macerado  de testiculo  obtenido de  un macho`  Los

huevos fecundados fueron mantenidos por 48 h a temperatura ambiente, luego de lo curl

fueron trasladados a un estanque de 5 I de capacidad con aireaci6n constante, el que

ubicado  en  rna  camara  de  temperature  constante  (15±1  °C)  con  un  fotoperiodo  de

12L: 120. Una vez que los huevos eclosionaron y alcanzaron el estado de desarrollo 21 -

22 Gosner (1960), fueron dispuestos en cajas pldsticas con 600 ml de agua declorada,

con un disefio factorial para 4 densidades: 5, 15, 30 y 45; y dos temperaturas:  15 y 25°C.

El trataniento de 25°C fue logrado ubicando las cajas semi sumergidas en un estanque

con un calefactor de inmersi6n. La temperatura de este estanque fue regulada de manera

que la temperatura del agua de las cajas con larvas fuera de 25 ± 1 °C, lo fug controlado

permanentemente.  Para cada tratamiento  se dispusieron 4  ieplicas.  Lag  larvas  fueron

alimentadas  con lechuga hervida ad libitum.  El  agua y el alimento fueron renovados

totalmente  cada  72   h.   Se  tuvo   cuidado   que  en  ninguna  oportunidad  las  larvas

consumieran totalmente el alimento entre los cambios de agua, en caso de ser necesario

se agreg6 alimento entre periodos de canbio de agua. En cada renovaci6n de agua las

cajas  fueron reubicadas  al  azar para  minimizar  el posible  efecto  su  ubicaci6n en el
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regimen termico de ellas.  Cuando las larvas alcanzaron el estado de desarrollo 45  de

Gosnerfueronretiradasyubicadasenpequefiascajasconpapelabsorbentehrfuedoafin

de  prevenir  la  desecaci6n.  Una  vez  que  las  larvas  reabsorbieron totalmente  la cola

@stado 46 de Gosner 1960) fueron pesadas en rna balanza con precision 0,0001 g luego

de disponerlas brevemente sobre un papel al)sorbente, para evitar el efecto del exceso de

agua adherida al ejemplar. Dado que se conoce la fecha en la cual los huevos fueron

fecundados, es posible determinar el tiempo que demoran en alcanzar la metamorfosis

(Edad) y calcular la tasa promedio de crecimiento diario como el peso en mg dividido

por la Edad.

2.7    Efecto de la dicta sobre el tamafio alcanzado en la metamorfosis.

hcluir. en el disefio anterior el efecto de dos dietas distintas, habria significado,

para un disefio factorial completo, la necesidad de disponer de 72 tratamientos con 216

cajas (suponiendo 3 replicas por cada trataulento), lo que hacia extremadamente dificil

su manejo y  control.  Ademds,  el  rfumero  de larvas  requeridas  (1.520)  resultan poco

probable de obtener a partir de rna sola postura. Debido a ello, para verificar el efecto de

la  dicta,   se  utiliz6  la  deusidad   15   ind/600ml   a  ]as   dos   temperaturas   indicadas

anteriormente.  Las  dos dietas utilizadas consistieron en lechuga hervida,  cousiderada

una  dicta  pobre  (DP),  y  otra  dicta  cousistente  en  alinento  para  peces  herbivoros

elaborado sobre la base de la microalga espirulina (Wardley spirulina p.lus), cousiderada

rna dicta rica (DR). Para cada tratamiento de dicta y temperatura (a deusidad 15 ind/600

ml) fueron dispuestas cuatro replicas.
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Para conoborar la diferencia en ]a calidad de las dietas usadas se determin6 el

contenido de energia y `nifrogeno total orginico de muestras secas de ambos alimentos,

resultando mayor el contenido de energia y nitr6geno total orginico en la DR que en la

DP (3.164 versus 2.171 cal/g y 47,53 versus 22,28 pug/mg respectivamente),

2.8     Efecto de la ]ocalidad sobre la respuesta a la dicta.

Para  evaluar  la  variabilidad  en  la  respuesta  a   la   dicta  entre   individuos

provenientes  de  dos  poblaciones  distintas,  se  mont6  un  experimento  a  densided  15

ind/600ml y 25 °C, alinentados con DP y DR, con larvas provenientes de la localidad de

Farellones, ubicada en la zona central de Chile, obtenidas a partir de fecundaci6n natural

lograda con individuos adultos reeolectados en amplexo. El experimento se desandl6 de

igual forma que el descrito anteriormente,  a fin de obtener el peso y la edad de  los

individuos a la metamorfosis.

2.9     Calidad del agua en las cajas experimentales

Durante el desarrollo de los experimentos se midi6 el pH, contenido de oxigeno

disuelto y conductividad del agua de las cajas experimentales.

2.10  Efecto de dicta, temperatura y localidad sobre tasa de asimilaci6n.

Larvas de .Bufo spinulosus provenientes de 4 diferentes localidades, Chusmiza,

Tatio,  Chita  y  Farellones  fueron  mantenidas  en  condiciones  de  laboratorio  a  dos

temperaturas 15 ± 1 y 25 ± 1  °C. Las larvas fueron alimentadas con lechuga hervida ad

libitun en condiciones de deusidad similares (15 ind/600 ml) y fotoperiodo constaute
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(12L: 120). Las larvas de Chusmiza y Farellones correspondieron a un conjunto de las

larvas  hemanas  completas.  Subconjuntos  tornados  al  azar  de  15  larvas  de  anbas

temperaturas de cultivo, en estado de desarrollo sinilar, Gosner 23 al 25 (1960), fueron

ubicadas en recipientes con 600 ml de agua alimentadas con dos  dietas ariificiales:  la

dicta pobre @P) correspondi6 a lechuga hervida y la dicta rica (DR) correspondi6 a

alimento  para  peces  elaborado  sobre  la  base  de  la  microalga  espirulina  (Wardley

Spinilina Plus). Para cada tratamiento de dicta - localidad - temperatura de dispuso de 3

replicas. Transcurridas dos semanas, cada conjunto de larvas (replica) fie transferido a

un. recipieute limpio con agua fresca sin alimento, en el que durante las siguientes rna a

dos horas se recolect6 mediaute rna pipeta pasteur las fecas producidas por el conjunto

de  larvas,  las  que  luego  fueron  centrifugadas  a  2.500  rpm  por   10  in.  Las  fecas

decantadas  fueron transferidas  a recipientes  de  papel  aluminio,  los  que  previamente

fueron quemados en rna mufla a 550 °C por 4 horas y pesados con precision 0,0001 g,

para posteriormente  ser  secadas  a  peso  constante  en  una  estufa  a  55  °C  por 48  h.

Posteriormente cada recipiente de aluminio fue pesado para determinar la cantidad de

materia  seca presente  y  quemados  a  550  °C  por  6  horas,  luego  de  lo  cual  fueron

nuevamente pesados para determinar a cantidad de ceniza presente en cada muestra, de

tal forma de calcular el porcentaje de ceniza de cada muestra. El mismo procedimiento

de secado y quemado  fue  seguido  con muestras  de  la DR y DP  para determinar su

porcentaje de cehiza. Ademds, para los alimentos se determin6 el contenido de energia

quemando muestras  secas  en rna bomba calorim6trica PARR  1261  y  la cantidad  de

nitr6geno  total  mediante  el m6todo  de Kjeldahl  modificado  por Mthlhauser &  Soto
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(1987).  La  cantidad  de  energia  fue  expresada  en  KJ  por  peso  seco  libra  de  ceniza

(PSLC)  al  corregir  los  valores  de  energia  obtenidos  por  la  cantidad  de  ceniza.  El

hitr6geno total fue expresado como pug/mg.

La eficiencia de asimilaci6n @A), tanbi6n llamada digestibilidad aparente, fue

calculada mediante la siguiente ecunci6n Orontgomery & Gerking 1980):

EA =` (% ceniza dicta -% ceniza fecas) * % ceniza dicta * 100.

Los  valores  para  cada  tratamiento  fueron  promediados  y  expresados  como

porcentaje de eficiencia de asimilaci6n y su error estindar.

Para el analisis estadistico de los resultados se utiliz6 un ANOVA de tres vias.

Los valores de eficiencia de asimilaci6n fueron trausformados a Arcoseno [ly (% / 100)I

para satisfacer el I.equerimiento de normalidad de los datos.  ha homogeneidad de las

varianzas fue probada mediante de test de Cochran (p> 0.2).

2.11   Anflisis estadfstieo

Los efectos de cada variable independiente sobre las variables medidas fueron

determinados  mediante  test de  ArovA,  seguido  de  un test  a  posteriori  de  Tckey.

Cuando fue necesario los resultados fueron transformados a logaritmo a fin de cunplir

con el  supuesto  de normalidad de  los  dates.  La  homogeneidad  de  las  varianzas  fue

probada mediante de test de Cochran (p> 0.2 para todos los casos). En todos los analisis

conducidos   para   los   experimentos   de   crecjnriento,   fue   incoaporado   como   factor

independiente Caja (replica), sin embargo, en todos result6 no significativo (p> 0,3), lo

que comprob6 que la aleatorizaci6n en la ubicaci6n de las cajas al interior de la cinara
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y/o estanques fue eficiente en mininizar el error experimental asociado a diferencias en

]as temperaturas de cada caja.

3     RESULTADOS

3.I     Caracterizaci6n de los ambientes de desarrollo y preferencia termica de las
larvas de Bufo spinulosus.

La temperatura,  pH,  conductividad y contenido  de 02  son diferentes  en  cada

localidad,  sin embargo  no  hay  diferencias  entre  primavera  y  verano  (Figura  5).  Un

ANOVA de dos vias mostrd que no hay diferencias entre primavera y verano, la que si

existi6 entre las localidades (Tabla  1). En cuanto a las temperaturas, el test de Tckey

indic6 que EI Tatio y Chita no resultan distintos, 1o mismo que Vilama y Farellones. Si

bien, no fueron incorporadas a los analisis efectuados, las localidades cercanas de RIo

Camarones (similar a Zapahuira) y Rio Camiha (similar a Chusmiza) estas presentan

regimenes  temicos  similares  a  los  descritos  para  el  resto  de  las  localidades,  con

temperaturas durante el verano que alcanzan los 23,5 °C y 5 °C en inviemo. En cuanto a|

pH y Conductividad,  solo resultan comparables Vilama y Farellones.  En cuanto  a la

disponibilidad de oxigeno, solo Chita resulta ser diferente de las demds localidades.

Para  todas  las  localidades  estudiadas,  a  excepci6n  de  EI  Tatio,  existe  rna

oscilaci6n t6rmica inportante entre el dia y la noche Gigura 6). Un ANOVA de dos vias

qocalidad y Hora: dia o noche) para la temperatura del agua, muestra que la localidad

(F(3,3o)i  95.22,  p<0.01)  y  la  Hora  (F(I,3o)=  777.04,  p<0.0l)  tienen  efecto  sobre  la



29

temperatura. La comparaci6n a posteriori mediante un test de Tukey muestra que solo en

elcasodeEITationohubodi.ferencjaentreeldiaylanoche(Tabla2).

En la localidad de EI Tatio no existi6 diferencia entre lag temperatus medidas

eninviemoyverano,1aqueresult6claramentedistintaparalalocalidaddeChita(

Figura 7). Un ANOVA de dos vias para 6poca y localidad mostraron que ambas

tienen efeeto sobre la temperatura ff(1,14)= 121.29, p< 0.001  y F(I,i4)= 811,12, p< 0.001

respectivanente). La comparaci6n a posteriori mediante un test de Tukey muestra que

para EI Tatio no hay diferencia entre las temperaturas de inviemo y verano y si para

Chita (Tabla 3).

Las larvae de Chita y Farellones prefieren `claramente los ambientes con mayor

temperatura dispohible, a excepcidn de EI Tatio donde la tendencia es inversa (Figura 8).

Dado  que  las  observaciones  de  preferencias  de  temperaturas  de  las  larvas  no  son

independientes  entre  si,  en  t6minos  estadisticos,  el  efectuar  urra  correlaci6n  con

metodos tradicionales, no  garantizaba el cumplir con los supuestos de independencia

entre  las  observaciones.  Por  esta  raz6n,  se  recurri6  a  una  tecnica  de  aleatorizaci6n

utilizando el programa Resampling2 (bajado desde rmrv.uvm.edu/ndhowelvstatpaggst

Res_amplingivResamplingpackage._zip).   Brevemente   se   aleatoriz6   100.000   veces   las

observaciones de presencia de larvas y temperatura. Este m5todo mostr6 que existe rna

correlaci6n significativa entre ambas variables (r=-0.4761 p< 0.0001).
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Tabla  1  Resumen  de  los  resultados  de  ANOVA  dos  vias  para  cada variable
medida. (* = p < 0,001* = p<0,05; *ds = p<0,01; ***= p<0,00|).

eratura Conductividad                 Oxi
Epoca gl 1,18 F=2,26           gl 1,I8F= 1,2
LOcalidad                     8i3,i8F=9,50 ***   8i 3,i8F=50,5i***    5i3,i8F= i23i,4iss*    a3:i8F=§'i-,66***
EpocaxLocalidad      g13,18F=9,97***     g13,18F=3,07             g13,18F=406,42***     g13,18F=11,79***

gll,18 F-I,15

Tal>1a 2 Temperatura ( °C) entre el dia y la noche entre localidades.
(* -p = 0,001* -p<0,05; *S -p=0,01; ***-p=0,00l).

81 I,18 F-I,69

Localidad                                   Df a Noche
Tatio
Chita

Caspana
Farellones

25,7,1           ± 1,20   -
26,46          ±0,51   n.s.
21,10           ±0,31   n.s
23,80          ± 0,66   n.s.

22.,60        ±1,96
8,46         ±0,31
9,33         ±0,12
5,47         ±0,23

Tabla 3  Temperatura (  °C) para el inviemo y verano de las localidades de EI
Tatio y Chita. (* = p < 0,001* = p<0,05; ** = p<0,01; ***= p<0,001).

Lo calidad                invi emo                          Verano
Tatio
Chita

25,60    ±1,40
1'48    ±0,41

22,60     ±1,96       n.s.
20,12     ±1,26       ***
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3.2    Determinaci6n del metabolismo

Para todas las localidades y temperaturas medidas la Tasa metab6lica presenta

una relaci6n alom6trica con el peso de los ejemplares. Los parametros para el conjunto

de las curvas obtenidas se muestran individualmente en la Tabla 4.

La Tasa Metab6lica corregida a un peso de 0,1  g de las  larvas de las distintas

localidades resulta ser relativanente distintas entre ellas, siendo ademas, todas mayores

a 25  °C  que  a  15  °C  (Figura  9).  Un ANOVA  de  dos  vias  mostr6  que  la Localidad

(F(5,163)= 10.52, P<0.001) y la temperatura (F(1,163)= 970.62, p<0.001) tienen efecto sobre

la Tasa Metab6lica, existiendo rna interaccidn entre ambas (F(I,63)= 11.04, p<0.001).   La

Tabla 5 muestra los resultados de un test a posteriori Tckey., Para cada localidad3 en

todos los casos existi6 rna diferencia sigrificativa entre la Tasa Metab6lica medida a 15

y 25°C, sin embargo, no se observa un patron claro de diferencias entre las localidades

medidas a 15 y 25°C. Para ambas temperaturas EI Tatio resulta ser distinto de las otras

locafidades.   Para  cada  localidad  se  calcul6   el   Qio  resultanfe   de   dividir  la  Tasa

Metab61ica corregida obtenida a 25 y 15°C.

No se registr6 un cambio agudo en la pendiente que representa la tasa metab6lica

de cada ejemplar para todas las localidades, al permitir que los valores de porcentaje de

saturaci6n  de  oxfgeno  al  que  fueron  expuestas  las  larvas  en  la  camara  metab61ica

alcanzara el 30 % del valor inicial de 100 % de saturaci6n, es decir 3,36 mg 02 I-1 para

15 °C y de 2,47 mg 021-I para 25  °C.  Estos valores son menores a los contenidos de

oxigeno disuelto determinados en el anbiente de las larvas, en particular son mayores a

los detectados en la localidad de EI Tatio.
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Tabla 4  Resultados de la regresi6n potencial entre tasa metab6lica y el peso.
a y b son los coeficientes de la ecunci6n MS = a *. Wb, donde MS
es el Metabolismo de rutina (ml 02 / h) y W es el peso de la larva
en g. Para cada localidad se ha calculado el Qio.

I,ocalidad     Temperatura             a
de origen   Mantenimiento

15 °C                 0,231,9
25°C                0,6072
15 °C                 0,2825
25°C                  0,8714
15 °C                  0,3251
25°C                 0,6466
15 °C                0,2895
25°C                 0,6179
15 °C                 0,2564
25°C                 0,6219
15 °C                  0,3535
25°C                0,6297

bN

0,8202
0,8103
0,8327
1,0364
0,8495
0,8464
0,8185
0,8627
0,8621
0,8175
0,9477
0,8621

Zapahuira

Chusmiza

Tatio

Chita

Caspana

Farellones

12                0,8035
14               0,9376
27               0,96 89
13                0,9487
16                0,9676
13                 0,9818
17               0,9780
15                0,9390
12               0,8940
11                 0,9637
16                0;9637

2,6

1,9

1,8

1,7

2,6

10                0,8801               1,9

Tabla  5   Resumen  del  test  de  Tukey  usado   para  comparar  las  tasas
metab6licas corregidas a un peso de 0,1  g, obtenidas para larvas
mantenidas a 15 y 25°C

Zapahuira   Chusmiza     Tatio       Chita Caspana     Farellones
Zapahuira                                n. s.
Chusriza

Tatio
Chita

Caspana
Farellones

**               n.S.

n.S.               n.S.

n.S.
•n.S.

**               n.S.

**               n.S.

n.S.                       n. S.

n.S.                      n.S.
****

n.S.                       n.S.

n.S.

n.S.

Zapahuira
Chusmiza

Tatio
Chita

Caspana
Farellones

**
**

n.S.                     n.S.

***                   n.S'

n.S.                    **
***                  n.s.

* -p<0,05; ** -p<0,01; ***-p<0,001
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Las  larvas  provenientes  de  diferentes  localidades  presentan  diferencias  en  los

pesos  que  alcanzan  a  la  metanorfosis  (Figura  10)  bajo  las  mismas  condiciones  de

deusidad (5 ind/600 ml), temperatura de (25 ± 1°C) y alinentaci6n (ANOVA de rna via

para Localidad F(6.7o) =  18.60, p<0.001).  El test a posteriori  de Tukey mosfro  que  las

larvas  provenientes  de  EI  Tatio  presentan  los  mayores  tamafios,  Chita y  Farellones

tamafios similares e intermedios, y las de Farellones alcanzaron los menores tamafios.

No existi6 diferencia entre el tamafio alcanzado entre las larvas que correspondfan a tres

conjuntos de hermanas completas y las que resultan de rna mezcla de ellas.

3.4    Efecto de la variaci6n de la temperatura sobre el tamafio a la metamorfosis.

Un regimen variable de temperatura no provoc6 un camhio significativo en el peso

que alcanzan a la metamorfosis, siendo solo importante la localidad de origen (Figura

11). Un ANOVA de dos vias mostr6 que solo la Localidad resulta relevante (F(4.|o5)=

20.66, p<0.001) y no as£ 1a diferencia en el regimen t6rmico al que fueron sometidas

(F(I.io5)=  0.99,  p>0.3)  ni  la  interacci6n  entre  ellas  (F(2.io5)=   1.62,  p>0.3).  El  test  a

posteriori  de  Tckey  mostr6  que  las  larvas  provenientes  de  EI  Tatio  presentan  los

mayores tamafios,  que  las  larvas  de  Chita presentan tamafios  intermedios,  y  que  las

larvas de Farellones alcanzaron los menores tamafios y no exjstid diferencia entre el

tamafio  alcanzado  entre  las  larvas  que  correspondian  a  tres  conjuntos  de  hermanas

completas y las que resultan de rna mezcla de ellas.
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I0,20J-g0,15§o"dL0,050,00c*;iF

Ill,11

`.               '   ,,  .,        ',.,       .,  .,       `..,

Localidad

Figura 10    Peso que alcanzan a la metamorfosis larvas de Bufo spinulosus
provenientes  de  diferentes  localidades  del  norte  y  centro  de
Chile,    en    iguales    condiciones    de   temperatun    (25    °C),
alimentaci6n (lechuga hervida) y deusidad (5  ind/600  ml).  Las
barlas de error representan el error estindar.



0,00
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3.5     Efecto  de  la  temperature  y  densidad  sobre  el  tamafio  alcanzado  en  la
metamorfosis.

Para las larvas provenientes de Chusmiza tanto la temperatun como la densidad

tuvieron efecto sobre el tanafio que alcanzan a la metanorfosis, las tasas de crecimiento

y  el  tiempo  que  requieren  para alcanzar la metamorfosis  (Tabla  6).  El  tamafio  a la

metamorfosis fue mayor en los individuos mantenidos a  15°C y menores densidades

(Figura  12a),  (ANOVA  dos  vias,  Temperatun  F(1,478)  =  515.18,  p<0.0001;  I)ensidad

F{3,478)=26,94p<0,0001,Interacci6nF(3,478)=9.16,p<0.0001).Elanalisisaposterioride

Tukey muestra que las mayores diferencias se verifican a 15°C. Las tasas de crecimiento

son mayores a temperaturas mas altas y menores densidades (Figura 12b). (ANOVA dos

vias,  Temperatura  F(I,478)  =  515.18,  p<0.0001;  I)ensidad  F{3,478)  =  26,94  p<0,0001,

hteracci6n F(3,478) = 9.1i6, p<0.0001). El analisis a posteriori de Tukey muestra que a

25°C  todas  las  densidades  presentan tasas  de crecimiento  diferentes,  mientras  que  a

bajas temperaturas solo la tasa crecimiento a la densidad m5s alta resulta distinta.  El

tiempo  que   demoran  en  alcanzar  las  larvas   la  metamorfosis   es  mayor  a  bajas

temperatures  y  mayores  deusidades  (Figura  12c).  (ANOVA  dos  vias,  Temperatura

F(1,478) =  5792.11,  p<0.0001; Deusidad F(3,478) =  115.25  p<0,0001,  hiteracci6n F(3,478) =

63.67, p<0.0001). El analisis a posteriori de Tukey muestra que a 25°C las edades son

todas diferentes, sin embargo a 15°C solo resulta diferente la edad a densidad 45.
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3.6    Efecto de la dicta sobre el tamafio alcanzado en la metamorfosis.

La dieta tanto a  15°C como a 25°C tuvo efecto sobre la tasa de crecimiento, el

tamafio  que  alcanzan  a  la  metamorfosis  y  el  tiempo  requerido  para  alcarrarla,  en

condiciones de igual deusidad (15 ind/600 ml) (Tabla 7). El tamafio que alcanzan a la

metamorfosis es  mayor en los  individuos alinentados  con DR y mantenidos  a  15°C

(Figura 13a), no existi6 un efecto sinergico entre ellos (ANOVA dos vias, Temperatura

F(1,i42) = 458.89,  P<0.0001; Dieta F(I,142) = 72.38  p<0,0001,  Interacci6n F(1,i42) = 2.65,

p>0.1.). El analisis a posteriori de Tukey muestra que existen diferencias entre todos los

valores obtenidos para los distintos tratamientos. De manera similar la temperatura y la

dicta afectan la tasa de crecimiento qugura  13b), existiendo un efecto sin6rgico entre

estos dos factores, observindose las mayores tasas de creciniento a 25°C con dicta rica

(ANOVA  dos  vias,  Temperatura  F(I,i42)  =  839.16  p<0.0001,  Dicta  F(I,i42)  =  188.06

p<0,0001,  Interacci6n  F(I,142)  =  44.78,  p<0.001.).  EI  analisis  a  posteriori  de  Tckey

muestra  que  existen  diferencias  entre todos  los  valores  obtenidos  para  los  distintos

tratamientos. El tiempo a la metamorfosis es menor a 25C'C y DR (Figura 13c) (ANOVA

dos  vias,  Temperature  F(I,i42)  =  7491`29  p<0.0001,  Dicta  F(I,142)  =  44.07  p<0,0001,

hteracci6n F(I,i42) = 27.37, p<0.001.). El anansis a posteriori de Tukey muestra 15°C no

hay un efecto de la dicta sobre la edad a la que alcanzan la metamorfosis a 15°C.
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Tabla 6  NImero de individuos que alcanzaron la metamorfosis (n), promedio de peso en
gramos  que alcanzaron a la metamorfosis (Peso), crecimiento en miligranos
por dia (Crecimiento) y edad a la que alcanzaron la metamorfosis en dfas, de
larvas de Chusmiza mantenidas a dos temperaturas y 4 diferentes densidades
(individuos / 600 ml).

Densidad           N                       Peso (g) Crecimiento mg/d                   Edad (d)

0,385 ±0,026
0,338 ro,01 1
0,3io ro,012
0,250 ±0,006

1,548 ±0,128
1,474 ±0,062
1,285 ±0,057
0,981 ±0,029

252,1 ±6,0
232,8 ±4,3
245,0 E,8
258,0 ±1,8

25OC

0,166 ±0,014
0,126 ±0,005
0,106±0,004
0,114 ±0,006

6,384     ±0,289
3,833      ±0,111
2,035     ±0,070
1,790     ro,122

29,4 ±1,0
33,5 ±0,7
53,3 ±1,2
65,0 ±1,2

Tabla 7 NImero de individuos que alcarmaron la metanorfosis {n), promedio de
peso  en  gramos  que  alcanzaron  a  la  metamorfosis  (Peso),   erecimiento  en
miligramos por dia (Crecimiento) y edad a la que alcanzaron la metamorfosis en
dias,  de  larvas  de  Chusmiza  mantenidas  a  rna  densidad  de   15  ind/600ml,
mantenidas a dos temperaturas y alimentados con dos dietas de diferente calidad.

Dieta                   N Peso (g)                    Crecimiento mg/d                   Edad (d)

DP36
DR14

0,338±0,011
o,464 ro,o39

1,474 ±0,062
2,096±0,191

232,8 ±4,3
224,5 ±5,3

25OC

DP51
DR46

0,126 ±0,005
0,197±0,005

3,833 ro,1 1 1
7,852 ±0,149

33,5 ±0,7
25,1 ±0,5
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Figura 13 Peso que alcanzan a la metamorfosis (a), Tasa de Crecimiento (b)
y  Edad  a  la  metamorfosis  (c)  de  larvas  alimentadas  lechuga
(columnas vacias) y espirulina (columnas llenas) mantenidas a 25
°C y deusidad de 15 ind / 600 ml. Las barras de error representan

el error estindar.
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3.7    Efecto  del  origen  geogrfrlco  y  dicta  sobre  el  crecimiento  y  tamafio  a  la
mctamorfosis.

Tanto el origen de ]as larvas como la dicta tienen efectos sobre el tamafio a la

metamorfosis, el tiempo a la metamorfosis y las tasa de crecimiento (Tabla 8). La dicta y

el origen afectan el tamafio que alcanzan a la metanorfosis,  siendo los individuos de

Chusmiza mds  grandes,  de menor edad y  sensibles a la dicta que  los  de  Farellones

(Figura  14a)  (ANOVA dos  vias,  Localidad F(I,i68)  =  98.06  p<0.0001,  Dieta F(I,168)  =

65,00 p<0,0001, Interaccich F(I,168) = 49.00, p<0.0001).  Un test a posteriori  de Tukey

muestra que estas diferencias se deben a que las larvas de Chusmiza alimentadas con DR

alcanzan tamafios mayores. Para la tasa de crecimiento, el origen y la dicta afectan esta

variable Qrigura 14b), siendo mayores con DR en las larvas de Chusmiza (ANOVA dos

vias, Localidad F(1,i68) = 2090.65 p<0.0001, Dicta F(1,i68) = 38.74 p<0,0001, Interacci6n

F(1,168) =.56.63, p<0.001), y un test de Tckey muestra que no hay diferencias entre dietas

para las larvas de Farellones, la que si se observ6 para las larvas de Chusmiza. El tiempo

que requirieron las larvas de Farellones para alcanzar la metanorfosis es mayor al de

Chusmiza existiendo, ademas, diferencias debido a la dicta ¢igura 14c) (ANOVA dos

vias, Localidad F(I,i68) = 1548.58 p<0.000l, Dieta F(1,]68) = 173.97 p<0,000l, Interacct6n

F(I.i68) =  169.00, p<0.001). El test a posteriori de Tckey mostr6 que solo las edades de

las larvas de Farellones resultan iguales a lag dos dietas.
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Tabla 8 NImero de individuos que alcanzaron la metanorfosis (n), promedio de peso en
gramos que alcanzaron a la metamorfosis Peso),  crecimiento en miligramos
por dia (Crecimiento) y edad a la que alcanzaron la metamorfosis en dias, de
larvas mantenidas a 25 °C a rna densidad de 15 ind/600ml alimentados con dos
dietas  de  diferente  calidad  a)P  =  Lechuga;  DR  =  Espirulina),  en  larvas
provenientes de dos localidades.

Lo calidad           N Peso (g)                    Crecimiento mg/d                    Edad (d)

Dieta Rica

Farellones           3 8               0,115
Chusmiza           51                0,126

_ro,003             i,606
±0,005              3,833

±0,055          73,8
±0,111            33,5

Dieta Pobre

Farellones           3 8
Chusmiza          46

0,120           ±0,004              1,624
0,197           ±0,005              7,852

_ro,07 I         75,2
±0,149          25,1
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3.8     Calidad del agua de las cajas experimentales

Durante el desarrollo de los experimentos se controlo el pH, el oxl'geno disuelto y

la conductividad de las cajas debido a los productos de excreci6n.. La temperatura y la

densidad  afectaron  el  pH y  la conductividad  de  las  cajas  experimentales  (ANOVA:

Temperatura F(I,16)=  190.90,  p<  0.0001  Deusidad F(I,16)=  116.51,  p<  0.0001  para  pH;

Temperatura   LF(I,i6)=   21.63,    p<    0.001    Deusidad   F(I,16)=    7.10,    p<    0.001    para

conductividad). Para el contenido de oxigeno, solo result6 significativo el efecto de la

temperatura  (ANOVA Temperatura F(1,16)= 241.42,  p<  0.0001  Densidad F(I,16)=  0,17,

p=0,9.

3.9    Efecto de dicta, temperatura y localidad sobre tasa de asimilaci6n.

Calidad de la dicta

Las dietas utilizadas resultaron efectivamente distintas en cuanto a su contenido

de ceniza, energia y nitr6geno. La DP tuvo un 11,22 % de ceniza en comparaci6n con

6,90 % de la DR. En relaci6n con su contenido de energfa,  la dicta pobre aporta por

gramo de materia organica Peso seco libre de ceniza) 10,23 KJ y la DR 14,21. El aporte

de nitr6geno total de la DP foe de 22,28 prg'mg frente a 47,53 pug/mg de la DR.

Tasas de Asimilaci6n

Las tasas de asimilaci6n determinadas para DP y DR resultan ser bastantes altas,

con valores que oscilaron entre los 75 % y 91 %, dependiendo de la temperatun (Tabla

9).  Tanto  para  la  DP  (Figura  15)  como  para  DR  (Figun  16),  no  se  observaron

diferencias entre las tasas de asimilaci6n en larvas de diferentes localidades de origen.

(ANOVA, Tabla 10). La temperatura y la dicta tuvieron un efecto significativo sobre la
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asimilaci6n (Tabla 2). Un test de Tukey mostr6 que a 15 °C las asimilaciones a las dos

dietas  son distintas  tr< 0,05),  que las  asimilaciones  entre  de ambas  dietas  a las  dos

temperaturas son distintas (p< 0,001), pero que a 25 °C la asimilaci6n entre ambas dietas

no son diferentes (p> 0,5).
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Tabla 9 Valores de tasa de asimilaci6n (digestibilidad aparente) para larvas
de   Bufo    spinulosus    provenientes    de    distintas    localidades,
mantenidas a dos temperaturas (15 y 25 °C) y alimentadas con rna
DietaPobreyDietaRica(vertexto).

Localidad                             Dieta pobre                                            Dicta Rica

Chusmiza

Tatio

Chita
Fare]lones

15OC

Promedio

78,18 ± 0,66

75,71 ±1,02

76,88 ± I,59

1729rJ+_2916

25OC

Promedio

82,57 ± 1,08

84,59 ± 0,47

84,32 ± 1,36

82,13 ± I,88

15OC

Promedio

86,97 ± 0,31

90,94 ± 0,22

9128 ± 0,30
89,60 ± 0,21

25OC

Promedio

89,23 ± 2,25

88,06 ± 0,97

87,75 ± 1,15

89,39 ± 0,99

Tabla  10 Resultado ANOVA para tasas de asimilaci6n de larvas de Bufo
spinulosus de diferentes localidades de origen, mantehidas a dos
temperaturas (15 y 25 °C) y ali.mentadas con rna dicta pobre y rica
(vcr texto).

Factor                                g.I.           SM          g.I.             SM                 F                 p
efecto     efecto     error         error

Localidad

Dicta

Temperatura

Localidad x Dicta

Localidad x Temperatun

Dicta x Temperatun

LocalidadxDietaxTemperatura

3         0,00037

1           0,19914

1           0,01145

3         0,00026

3         0,00073

1          0,02815

3         0,00328

37         0,00096            0,3 86         0,7630

37         0,00096       205,730     <0,0001

37          0,00096           11,829         0,0014

37         0,00096            0,276         0,8418

3 7         0,00096            0,756         0,5256

37         0,00096            29,09     < 0,0001

37         0,00096            3,390         0,0279
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El amhiente donde se desarrollan las larvas de a. spinulosus de la localidad de EI

Tatio  representa  un  caso   claramente   distinto   al   que   enfrentan  otras   poblaciones

altoandinas de Chile, debido a su restringido reginen de variaci6n diaria y anunl en la

temperatura. En las otras localidades estudiadas existe rna oscilaci6n temfca diaria de

alrededor  de  entre  11  a  18  °C,  a  excepci6n  de  EI  Tatio  en  que  no  hay  diferencias

significativas  entre  la  temperatura  registrada  en  el  dfa  y  la  noche.  Particularmente

interesante resulta la localidad de Chita, que si bien estf a rna altun levemente inferior a

la de EI Tatio,  sus parinetros de calidad de agua son bastante  similares  incluida la

temperatura reststrada durante el dia. Sin embargo, existe rna diferencia significativa en

cuanto a las temperaturas reedstradas de noche. Sinrilar patron de diferencias se observa

al  comparar  estas  dos  localidades  en  sus  temperaturas  inviemo  -  verano,  siendo

similares las registradas durante el  dia en el verano y sigrificativamente distintas las

registradas en inviemo. Por lo tanto, 1a poblaci6n que habita en EI Tatio esta sometida a

uniegimenparticulardetemperatura,asimilableaunsistematropical,perodealtun,sin

mayores  oscilaciones  terfucas  diarias  ni  estacionales.  Esto  que  representa  un  caso

bastante particular, no descrito en la literatura.

Otro de los factores abi6ticos que resulta relevante cousiderar, es la disponibilidad

de oxigeno para las larvas. La variaci6n en el oxigeno disponible para los organismos

acuaticos, puede tener inportantes consecuencias en la actividad que los 6stos puedan

ejercer (Priede 1985), en particular para las larvas de anfibios qucinteryre & Mccollun

2002),  en el que puede afectar su capacidad de escapar de depredadores o couseguir
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alinento.  Para el caso de las poblaciones de a.  spinulosus  estudiadas,  los valores de

oxigeno disuelto a los que las larvas fueron expuestas durante las determinaciones de

consumo de oxigeno, no provocaron alteraciones sighificativas en su Tasa Metab6lica. A

pesar de que la determinaci6n de la presi6n parcial critica de oxfgeno pan las larvas no

fom6 parte de los objetivos de esta tesis,  el m6todo  experimental  utilizado permiti6

detectar que las larvae se comportaron como oxigeno reguladores qiosenmarm  1978),

deutro de log rangos de disponibilidad de oxigeno a las que fueron expuestas. Dado que

estos rangos son inferiores a los que las larvas disponen en sus condiciones naturales, se

puede  concluir  que  para  las  larvas  de  esta  especie,  el  oxigeno  disponible  en  sus

ambientes naturales no representa rna restricci6n. Esto concuerda con lo descrito por

Ruiz et al.(1989) en relacidn con los valores hematol6gicos para ejemplares adultos de

esta especie, y con lo indicado por Plenet et al.(1998) en cuanto a que el valor critico de

disponibilidad de oxigeno para las larvas de anuros esta por debajo de los 3 mg I-1.

La conductivided es  una medida  de  la  salinidad  de  las  aguas.  Las  localidades

estudiadas del norte,  preseutan valores mayores  de conductividad que  las  de la zona

central. A pesar de que se ha descrito el probable efecto que esta variable puede tener en

el desempefio de los anuros (Tattersall & Wright 1996), Tatio y Chita presentan valores

de la misma magnrfud y sus tamafios coxporales son significativamente distintos. De esta

forma  se  puede  descartar  el  efecto  de  esta  variable.  El  mismo  argumento  se  puede

utilizar para descaftar el efecto del pH.

En los experimentos desarollados para todas las poblaciones estudiadas, no se

detecta rna compeusaci6n al aumento de la temperatura a)avenport 1992) en las larvas

de esta especie, ya que su mantenci6n a 25 °C durante tres semanas provoc6 un aumento
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significativo en sus Tasas Metab6licas. Dado que la metamorfosis en esta especie a 25

°C  se  alcanza  en  un  lapso  de  tiempo  de  alrededor  de  30   dfas  (Figura   12),  es

perfectamente posible afirmar que este aumento se verificara en las larvas durante todo

su  desarrollo.  Este  fen6meno  ha  sido  descrito  para  individuos  adultos  y  larvas  de

anfibios, pero en general ha sido asociado a especies que habitan en ambientes de baja

variabilidad t5rmica. qiome et al.1992, Laugen et al.2003). For otra parte, se ha descrito

que la existencia de compensaci6n en ambientes variables, lo que permitiria a las larvas

de anfihios independizarse del anbiente (Kam et al.200l). For lo tanto, el que las larvas

de  Bufo  spinulosus  que  habitan en  anbientes  de temperatura variable  no  presenten

compensacidn metab6lica,  no esta de acuerdo con lo descrito en la literatura.

Los valores observados de Qio se encuentran dentro de lo descrito para larvas de

otras especies (ej. Kan 2001), sin embargo la sensibilidad al cambio en la temperatura

resulta  ser  distinta  entre  las  localidades.  Los  valores  de  Qio   se  agrupan  en  dos:

Zapahuira y Caspana con un Qio de 2,6 y Chusmiza, Tatio, Chita y Farellones con un

Qio entre 1,7 y 1,9. Las poblaciones de Zapahuira y Caspana estan sujetas a un regimen

de  temperaturas  aparentemente  similares  durante  el  verano,  a  las  encontradas  en  la

localidad de  Chusmiza, .Chita y Farellones,  siendo  ademas  su oscilaci6n termica dia-

noche sinilar.  Sin embargo, los registros no corresponden a registros continuos, por lo

que no  disponemos de la informaci6n sobre la forma particular de estas oscilaciones

diarias  en la temperatura,  y por lo  tanto,  de  los  tiempos  a  los  que  las  larvas  estin

expuestos a las mayores temperaturas.  Si el Qio esta asociado a la historia terfuca que

enfrentan  }as  poblaciones  y,  asumiendo  que  estamos  en  presencia  de  poblaciones
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gen6ticamente  sinilares  para la expresi6n de  este  caracter,  estas  diferencias  podrian

deberse a regimenes particulares de temperatura a las que las larvas estan'an expuestas,

los que no fueron detectados. Es necesario realizar estudios de seguiniento termico de

]os anbientes de mayor longitud y precision que los  efectuados  en la presente tesis,

sobre todo en cuanto a las oscilaciones diarias de temperatura, de tal forma de poder

valorar exactamente el tiempo de exposici6n de las larvas a las diferentes temperafuras.

Las tasas metab61icas de los individuos de la poblaci6n de EI Tatio no resultan

totalmente diferentes de los provenientes de otras localidades, tanto a 15 como a 25 °C.

Esto indica que a pesar de que la poblaci6n de EI Tatio esta sometida a un regimen de

mayores y mds estables temperaturas,  su pafron general de respuesta es similar al de

otras poblaciones, las que no estan sujetas a este tipo tan particular de regimen terrfuco.

Esto podria estar indicando que el tiempo transcurrido para esta poblaci6n, no ha sido el

suficiente  para generar rna  diferencia  genetica asociada a los  patrones  de  respuesta

metab6lica.

La  intexpretaci6n,  en  terminos  adaptativos,  de  los  patrones  de  respuesta  a  la

aclimataci6n a la temperatura son generalmente hechos bajo la influencia de la hip6tesis

de la adaptaci6n berfefica.  Esta sefiala que  "la aclimataci6n a un ambiente particular

confrere a un organismo rna ventaja en su desempefio sobre otro organismo que no ha

temido  la  oportunidad  de  aclimatarse  a  ese  ambiente  part:iculaf'  (Rome  et  al.1992,

Woods & Harrison 2001). Bajo esta hip6tesis, el hecho de que no exista compensaci6n

metab6lica permitiria a las larvas beneficiarse de las mayores temperaturas, aumentando

sus   tasas   de   crecimiento   y   partioularmente   de   desanollo,   logrando   alcanzar   la
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metanorfosis durante el periodo favorable del clima (antes de las nevacones de inviemo

o de la evaporaci6n total de las pozas al final del verano).  La seleccidn activa por los

microambientes que presentan mayor temperatura detectada en las larvas de esta especie

refuerza esta hip6tesis. A excepci6n de EI Tatio, las larvas prefieren los microambientes

de  mayor  temperatura  disponibles,  1o  que  podria  estar  acelerando  el  desarrollo  y

acortando el tiempo que demoran en metamorfosear. Por otra parte, si no se alcanza la

metamorfosis  en rna temporada,  al  bajar  la temperatura,  un  metabolismo  deprimido

permitiria  ahorrar  energia  y  sobrevivir  hasta  la  pr6xima  temporada  favorable.  Esta

ultima  posibilidad  fue  efectivamente  detectada  en  la  localidad  de  Chita,  en  la  que

durante el inviemo de 2002 se observaron larvas activas a temperaturas de 4°C, y que

presentaron tasas metab6licas de alrededor de un  1 1  % del promedio de las medidas a

15°C  (Benavides,  datos  no  publicados).  Por  lo  que  en  este  caso,  la  incapacidad  de

aclinatarse a la temperatura podria representar un beneficio para esta especie, debido al

tipo de ambiente en el que habita.

En  EI  Tatio,  1as  larvas  no  prefieran  los  microhabitats  de  mayor  temperatura

disponible,  prefiriendo  temperaturas  similares  a las  encontradas  en  otras  localidades.

Esto puede estar indicando que existe un limite sobre el cual la temperatun puede ser

deleterea para las larvas. Esto podn'a deberse, por ejemplo, a un aumento del dafio tisular

asociado al aumento de la tasa metab61ica, que podia redundar en rna mayor mortalidad

(Atkinson 1996, Laugen et al.2003). Es probable entonces, que la temperatura preferida

de alrededor de 25 °C de represente la temperatura cercana a la optima para el desarrollo

de esta especie.
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La temperatura, la dicta y la densidad tiene un efecto general sobre el desarrollo y

las  caracteristicas  de  los  individuos  reci6n metamorfoseados  de Bufo  spinulosus.  La

temperatura aparece como la variable ambiental de efecto mas general en esta especie,

siendo los individuos metamorfoseados a bajas temperaturas mds viejos y mds grandes.

Este resultado concuerda con lo descrito para la generalidad de los ectotermos (Atkinson

1994, 1996).

Estudios sobre la metamorfosis en anfibios han producido dos tipos de modelos

generales para explicar la variaci6n en la edad y el tamafio a la metamorfosis (Twombly

1996). La diferencia entre ellos esta dada por la suposici6n de que el desarrollo larval

permanece  flexible  o  no  a lo  largo  del  desarrollo  (Twombly  1996).  For  rna  parte,

Wilburg & Collins (1973) plantean que la edad y tamafio la metamorfosis es dependiente

de la historia reciente de crecimiento de la larva, mientras que Leips & Travis (1994)

plantean que existe rna edad luego de la cunl se puede afectar la tasa de crecindento, no

asi la edad a la que  se alcanza la metamorfosis.  Ainbos modelos plantean que,  si se

produce rna disminuci6n o aumento de la tasa de creciniento 6n etapas tempralras del

desarrollo, la metamorfosis de aquellos con mayor tasa de crecimiento se alcanzara en

menor tiempo y a mayor tamafio.  Dado  que el modelo  experimental planteado  en la

presente  tesis  consider6  alimentaci6n  ad  libitum,  las  trayectorias  de  crecimiento  se

pueden asumjr distintas y constantes desde temprana edad para cada tratamiento distinto.

Para  cada temperatura experimental  utilizada,  el  aunento  en  la tasa  de crecimiento,

provocado tanto por el efecto contragradiente de la densidad o positivo de la calidad de

la dicta, provocan individuos que metamorfosean a menor edad y mayor tamafio, lo que

concuerda con los modelos planteados.  Sin embargo, si se mira el efecto global de las
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dos  temperaturas,  el  aumento  de  las  tasas  de  crecimiento  provocadas  por  la  mayor

temperatura,   produce   individuos   de   menor   edad  y   mayor  tamafio.   La   aparente

contradicci6n entre estos resultados se resuelve al considerar que la temperatun no solo

altera las tasas de crecimiento, sino que ademds, las tasas de desarrollo. En los modelos

de Wilburg & Collins (1993) y Leips & Travis (1994) equivale no solo alterar la tasa de

creciniento,   sino  que  ademds,   el  tamafio  minino   al   que   se  puede  alcanzar  la

metamorfosis. As£, a mayor temperatura existiri rna mayor tasa de crecimiento, pero

tambi6n la posibilidad de alcanzar la metamorfosis a menor tamafio (Atkinson  1996),

por el incremento en la tasa de desarrollo.  De esta forma el inoremento en la tasa de

crecimiento provocado por el aumento de la temperatura, generara individuos de menor

tamafio  y  edad.  Resulta  entonces  necesario  prectsar  que  para  que  los  modelos  de

Wilburg & Collins (1993) y Leips & Travis (1994), el tamafio minimo que se puede

alcanzar a la metamorfosis  si  es  alterado  por el cambio  en las  tasas  de  crecimiento

mediadas por la temperatura. Los resultados de la presente tesis muestran que existe un

claro desacople entre la tasa de crecimiento y tasa de desarrollo cuando son alteradas por

factores deuso independientes,  como la temperatura, no asi cunndo son alterados per

factores denso dependientes, como la deusidad.

El efecto negativo de la densidad sobre el crecimiento, ha sido descrito tanto en

experimentos de laboratorio. coma en estudios de terreno (Newman 1994,  1994a,  1998,

Reading & Clarke 1999, Brady & Griffiths 2000, Loman 2002). Es razonable pensar que

en   ambientes   naturales,   Ias   condiciones   de   mayor   deusidad   pueden   provocar

competencia intraespecifica por el alimento y espacio. Esto requiere necesariamente que

el  alimento y el espacio  sean recursos limitados,  como probablemente los  son en las
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pozas  donde  se  verifica  el  desarrollo  larval.  Nuestros  resultados  muestran  que  en

condiciones  de  alimentaci6n  ad  libitun,  las  mayores  densidades  provocan  de  igual

foma rna disminuci6n en el crecimiento y en el tamafio que alcaman a la metamorfosis.

Esto  indica que  en este caso,  el efecto  de la densidad debe estar mediado por otros

factores, como puede ser: la interferencia fisica entre las larvas, la presencia de algth

factor generado por las  larvas  que  inhiba del icrecimiento  o,  por un  efecto  sobre  el

crecimiento  provocado  por  la  alteraci6n  de  las  condiciones  del  agua  en  las  cajas

experimentales  @'Aniello  et  al.1989,  Plenet  et  al.1998,  Girish  &  Saidapur  1999,

Mclntyre & Mccollun 2000, Warkentin 2002. A pesar del continuo recambio de agua a

la  que  fueron  sometidas  las  cajas  experimentales,  1a  densidad  de  las  larvas  y  la

temperatura afectaron el pH y la conductividad, 1as que sin embargo oscilaron entre un

estrecho margen (pH 7,81 a 8,20; conductividad 861 a 1.348 HS/cm). Se ha descrito que

variaciones moderadas de pH pueden afectar las condiciones fisiol6gicas de las larvas,

como su contenido de amonio (Tattersall & Wright, 1996), lo que eventunlmente podrfa

afectar su desarrollo.  A pesar de lo estrecho  de la variaci6n de estas variables en las

cajas   experimentales,   no   es   posible   descartar   su   efecto.   Sera   necesaria   mayor

experimentaci6n  para  distinguir  si   los  resultados  observados   son  producto  de  la

alteraci6n de la la calidad del agua o de  la existencia de algtin factor qu±mico especifico

liberado por las larvas.

Larvas de dos localidades respondieron de manera difeliente a la calidad de la dicta

utilizada.  En  las  larvas  de  Farellones  no  se  detectaron  diferencias  en  cunnto  a  su

creciniento, tamafro y edad a la metanorfosis, entre las alimentadas con dieta rica y
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pobre.  Esto  probablemente  esta  mostrando  que  existe  rna  diferencia  entre  anbas

poblaciones, en cuanto a su capacidad de digerir los alimentos experimentales. En este

contexto, las larvas de Farellones representaron un resultado inesperado, ya que al no

verse  afectadas  sus  tasas  de  creciniento,  tampoco  lo  fueron  la  edad  y  el  tamafio

alcanzado  a  la  metamorfosis,  lo  que  concuerda  con  los  modelos  planteados.   Sin

embargo, este resultado llama la atenci6n del problema de la variaci6n local que puede

existir en cuanto a las respuestas de crecimiento y desarrollo.

La calidad del alinento s6lo afecta el desarrollo,  medido  como  la longrfud del

periodo larval, de las larvas mantenidas a 25°C. A 15°C no hubo efecto, a pesar de que

si existi6 una diferencia en las tasas de crecimiento mediada por la calidad de la dicta.

Esta diferencia podria estar mediada por el efecto de la disponibilidad de proteina y su

efecto sobre la tasa de crecimiento. Kupferberg (1997) sefiala que el creciniento y el

desarrollo de las larvas estarl'an limitados por la disponibilidad de protefna, de manera

similar a lo descrito para otros herbivoros acuaticos (Matsson 1980). Se puede postular

que, en las larvas  de Bufo  spinulosus  (primariamente herbivores) mantenidas a bajas

temperatures,  la capacidad de asimilar el alimento estaria suficientemente  deprimida,

como para que  rna  diferencia  en su  calidad resulte  inelevante,  en  canto  a  aporte

efectivo  de  prote±nas  (Alvarez  & Niciesa  2002).  Sin  embargo  a  25°C,  las  mayores

velocidades de adquisici6n y procesamiento del alinento, permiten que rna diferencia

en su calidad altere efectivamente la tasa de adquisici6n de protefna. I)e esta forma, a 25

°C la dicta pobre restringe suficientemente el crecinriento, coma para que se altere el

desarrollo. Ademds, es probable que exista un umbral de crecimiento, sobre el curl se
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afecta  la  tasa  de  desarrollo  y  bajo  el  cual  el  desarrollo  se  hace  independiente  del

crecimiento. Esta explicaci6n concuerda con lo observado, en cunto al efecto global de

la temperatura sobre el desarrollo y crecimiento, en el sentido de que, solo asociado a las

mayores tasas de crecimiento global obteridas a 25 °C,  se observa el efecto inverso de

la tasa de crecimiento sobre la tasa de desarrollo. Este efecto no se mahifiesta a bajas

temperaturas, en las que las tasas globales de crecimiento son mucho menores.

De los datos obtenidos en la presente tesis se observa que las tasas de asimilaci6n

aunentan con la temperatura y que ademds dependen del tipo de dicta cousunida por las

larvas  de  Bufo  spinulosus.   La  tasa  de  asimilacidn  de  la  DP  se  ve  incrementada

significativamente   al   aumentar   la  temperatura,   sin   embargo,   este   efecto   no   es

significativo con la DR. La dicta pobre basada en lechuga hervida es consistentemente

memos asimilada que la dicta basada en Espirulina.

El uso de la ceniza, como marcador de digestion, ha recibido criticas a ralz de

que se ha detectado que algunos herbfvoros son capaces de asimilarla @jomdal 1985), y

que existe rna variaci6n individual de esta asimilaci6n entre individuos de la misma

especie  (Benavides  et  al.  1986).  Sin  embargo,  dado  que  en  el  presente  caso  se  ha

considerado el uso de las fecas producidas por un conjunto de individuos (15), se puede

asumir que la variaci6n individual se minimiza. Por otra parte, el objetivo del presente

trabajo consisti6 en la comparacich de las tasas entre individuos de la misma especie,

por lo que la subestimaci6n de las tasas, a rafz de la absorci6n de las cehizas o de la

producci6n de las mismas por parte de las larvas, no aparece como relevante en t6rminos

estrictamente comparativos.  La faciljdad relativa de este m6todo, que solo requiere la

cuidadosa   recolecci6n   de   las   fecas   y   su   rapido   procesamiento   para   evitar   a
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descomposici6n  de  las  ndsmas,  permiti6  hacer  un  estudio  comparativo  como  rna

aproximaci6n al problema.

El hecho de que la tasa de asinilaci6n aumente con la temperatura no concuerda

con  los  modelos  planteados  para  la  digesti6n  en  ectotermos.  Por  rna  parte,  se  ha

planteado  que  existe  rna  relaci6n  exponencial  entre  el  tiempo  de  trinsito  de  los

alimentos y la temperatura @lliot 1972). For lo tanto, a menores temperaturas el tiempo

que permanecen los alimentos expuestos a la acci6n de las enzimas digestivas es mayor,

favoreciendo la digestion de dietas de menor calidad (Sibly 1981). En las larvas de Bufo

spinulosus el fen6meno observado es exactamente lo contrario, la asimilaci6n de la dieta

pobre aumenta con la temperatura. Una explicaci6n para estos resultados, es que exista

un efecto positivo de la temperatura sobre los sistemas enzimaticos responsables de la

digestion urochachka & Somero 1984), que compeusaria el menor tiempo de transito.

Evidencia indirecta aparece apoyar esta conclusi6n, ya que las larvas de Bufo.spinulosus

prefieren los microambientes de temperatura cercana a los 25 °C, por sobre aquellos de

temperatura menor o mayor presentes en su ambiente q7igura 8). Es razonable suponer

que los sistemas enzimaticos presenten un ajuste que implique una mayor capacidad de

digerir y asimilar a esta temperatura.

En el caso de la dieta rica, la ausencia del efecto de la temperatl]ra puede deberse a

la alta digestibilidad  del alinento,  ya que  al  ser rna  dicta artificial,  constituida  por

elementos  de  alta  absorci6n,  hacen  que  probablemente  a  15°C  sea  aun  ffoilmente

digerido.

Las  conclusiones  de  la  presents  tesis  estin  limitadas  por  el  hecho  de  haber

utilizado  dietas  no  consurnidas  en  forma  natural.  Sin  embargo,  la  lechuga  ha  ido
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utilizada en numerosos trabajos experimentales con larvas de anfibios (Larse 1992), por

lo que su uso en alguna medida pemite hacer comparaciones. En la presente tesis, y en

otros diversos trabajos con diferentes especies, la lechuga permite a las larvas alcanzar

exitosamente la metamorfosis qarse 1992), por lo que su uso aparece adecuado desde el

punto de vista nutricional. Este es un problema comin a muchos disefios experimentales,

en  los  que  se  intenta  estudiar  en  condiciones  de  laboratorio  el  desempefio  de  los

organismos. En el caso de los anfibios, la experimentaci6n de las variables que afectan

el  crecimiento,  en particular el  estudio  de  larvas  creciendo  en pozas,  indica que  los

resultados obtenidos en laboratorio coinciden con los observados en la naturaleza.  Lo

observado  en  condiciones  de  laboratorio  es  un  primer  paso  necesario  para  validar

mecanismos y relaciones propuestas, las que idealmente luego deberian ser probadas en

condiciones natunles.

La ausencia de un efecto de la localidad de origen de las larvas al menos para las

dietas estudiadas, indica que en Bufo spinulosus no existe plasticidad en la expresi6n de

la capacidad de asimilar los  alinentos,  o bien porque en esta especie  no existe esta

posibilidad  de  variaci6n,  o  debido  a  que  las  larvas  en  las  diferentes  localidades

consumen rna dicta similar. No existe informaci6n sobre la dicta de las larvas de esta

especie en las diferentes localidades. Sin embargo el autor ha observado la conducta de

alimentaci6n de las larvas en algunas localidades, detectando que a lo memos en EI Tatio

y Farellones las larvas consumen algas cian6fitas.   Muestras de estas algas resultan ser

similares en su contenido de energfa, 20,3 KJ/g y 21,0 KJ/g y de nitr6geno total, 77,8 y

80,1 ug/mg respectivanente q3enavides, dates no publicados), apoyando la hip6tesis de
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dietas  similares.  Sin  embargo,  es  necesario  el  estudio  sistematico  de  los  contenidos

estomacal`es para poder concluir con certeza sobre la similitud de las dietas.

El porque las larvas de EI Tatio alcanzan tamafios mayores a la metamorfosis en

iguales condiciones de alimentaci6n y temperatura (Figura 10) no puede explicarse por

rna  mayor  capacidad  de  digestion  y  asimilacibn  de  la  dicta.  Por  otra  parte,  la

imposibilidad de compensar su tasa metab61ica asociado a la mayor temperatura en este

habitat,  provocaria  que  las  larvas  estin  permanentemente  sometidas  a  urra  demanda

energ6tica  mayor  por  su  mayor  metabolismo  estandar.  Dado  que  en  general,   la

capacidad de aunentar la ingesta de energia tiene limites impuestos por las capacidades

fisicas  del  sistema  digestivo,  es  razonable  suponer  que  esta  permanente  alza  en  el

metabolismo tenga por consecuencia una menor inversion en biomasa,  alcarmndo la

metanorfosis a tarnafios menores. Sin embargo, las larvas provenientes de esta localidad

alcanzan tamafios  mayores  a los  de  las  larvas  de  otras  localidades,  tanto  en terreno

quendez, dates no publicados) como en condiciones de laboratorio. Esto indica que los

individuos de esta poblaci6n de alguna forma, manejan esta limitacich

La respuesta a la interrogante de por qu6 las larvas de EI Tatio metanorfosean a

mayor  tamafio,  a  pesar  de  habitar  a  mayor  temperatura,  cae  en  el  campo  de  las

conjeturas. En t6rminos adaptativos, el balance energ6tico presenta varios componentes

susceptibles de ser acomodados a las particulares condiciones del ambiente, en funci6n

de aumentar e]  fitnes de un organismo (Calow  1985).  La poblaci6n que habita en EI

Tatio no esta sujeta a la presi6n de alcanzar la metamorfosis antes de que el agua se

congele durante el inviemo, pues este evento no ocune en las aguas termales a las que

habitan,  tanto  las  larvas  como  los  adultos  q3enavides,  observacidn  personal).  Si  ha
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trauscurrido   un   suficiente   tiempo,   puede   haberse   producido   un   canibio   en   los

componentes adaptativos que determinan la estrategia de distribuci6n de los recursos en

al balance energ6tico global, de manera que larvas provenientes de EI Tatio presentan

rna tanrafio mayor en busca de un mayor fitnes (Sibly & Calow 1986). De esta forma,

las  larvas  provehientes  del  EI  Tatio  y  otras  localidades,  enfrentadas  a  las  mismas

condiciones  de  temperatura  y  dieta,  podrian  presentar  tanafios  a  la  metamorfosis

mayores,  como  reflejo  de  ,su  particular  estrategia  de  adecuaci6n  a  sus  ambientes

particulares.   Sin embargo, si alcanzar ]a metamorfosis a tamafios mayores representa o

no rna ventaja en Bufo spinulosus, requiere de mayor investigaci6n de la historia natural

de esta especie en sus diferentes habitas.

En general, 1os estudios inter o intraespecificos sobre la adaptacidn y aclimataci6n

termica que se han desarrollado en anuros ham considerado el estudio de rna poblaci6n

determinada junto con las caracteristicas de su ambiente (ej. Alvares & Nicieza 2002).

La posible variaci6n geografica en la expresi6n de atributos cono el crecimiento y su

relaci6n con  la temperatura  s6lo  ha  sido  incoxporada recientemente  por  Stahberg  et

al.(2001)`. En la presente tesis se ha intentado dilucidar cufn particular es la respuesta de

rna poblaci6n de Bufo spinulosus que habita en un ambiente de caracter{sticas tinicas, al

comparar la respuesta a la temperatura de 5 poblaciones que abarcan un amplio rango de

distribucidn geografica de mas  de 2000 kin de largo.  Resulta evidente  que de haber

considerado solo rna la poblact6n para ser comparada con en EI Tatio, las conclusiones

obtenidas habrian sido diferentes. Por ello, este estudio aporta rna aproximacich que ha

incoxporado en la comparaci6n de atributos, como crecinriento, metabolismo y tamafro a
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la metamorfosis, la variable procedencia geografica, permitiendo entonces rna analisis

mds integral de las variaciones observadas en estos atributos.

4.1    COMENTARIO FINAL

El  ciclo de vida de los  anfibios  y sus relaciones  con las variables  abi6ticas  y

bi6ticas,  preselita  rna  imbricada  trana  de   interacofones   que  hace  dificultosa  su

intexpretaci6n. En la  Figura 17 he intentado graflcar el numeroso conjunto de variables

que  lo  pueden  afectar  y  los  diferentes  efectos  que  pueden  tener  las  etapas  que  lo

conforman descritos en la literatura. Lo mds relevante del ciclo es que la historia de vida

de  los  anfibios  puede  dividirse  en  dos  etapas  principales,  que  se  llevan  a  cabo  en

condiciones radicalmente diferentes, las larvas son acuaticas y los juveniles y adultos

son terrestres. Esta diferencia resulta relevante en cuanto a como pueden afectar cada

etapa las mismas variables bi6ticas y abi6ticas.  Asi por ejemplo,  las  larvas  acufticas

tienen rna capacidad mucho m5s restringida en cuanto a la termoregulaci6n conductual

en comparaci6n a la que pueden ejercer los adultos y juveniles. Por esto como resultado

final, 1os atributos a estrdiar en los adultos, son el resultado de una compleja sucesi6n de

eventos y relaciones con el medio, a lo que se pueden sumar las diferencias gen6ticas

que  pueden  existir  entre  los  individuos  de  diferentes  poblaciones.  El  establecer  las

relaciones de causa y efecto entre las diferentes relaciones descritas, para luego postular

modelos  que  expliquen  de  manera  global  el  conjunto  de  resultados  empiricos  y

experimentales observados en anfibios, ha sido motivo de rna inportante cantidad de
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investigaci6n, entre otras razones, porque los anfibios resultan mbdelos experimentales

apropiados y de relativamente facil manipulaci6n.

Muchadelaexperimentaci6nfisiol6gicahatomadoalaespeciecomounidad,no

tomando en cousideraci6n la compleja red de relaciones resunida en la Figura 17. Este

factor puede introducir importantes fuentes de variaci6n, la que es necesario incorporar

enlasinvestigacionesrelativasalosciclosdevidayladininicadelashistoriasdevida,

en  particular  en  aquellas  especies  que  presentan  rangos  de  distribuci6n  geogrffica

amplios,  abarcando por tanto muchos habitats diferentes.  El  uso  de algunas  especies

como  modelos   sobre   los   cunles   se  extraen  conclusiones,   puede  resultar  en  urra

simplificaci6n  que  puede  llevar  a  conclusiones  no  del  todo  aplicables  a  todas  las

especies, e incluso, a poblaciones distintas de rna especie. En este sentido, explorar la

validez de los modelos en diferentes especies puede resultar en un aporte importante en

su validaci6n o rechazo, por ello a pesar de lo general que puedan aparecer los modelos,

ponerlos a prueba siempre sera relevante.

Los modelos planteados para explicar el crecimiento y desaITollo en anfibios ham

reconocido la importancia de la temperatura en estos procesos,  pero nan atribuido al

efectodelatemperaturasobreelcrecimientoydesarrollounaimportanciaquehadejado

de lado otros aspectos relevantes de la historia de vida de los organismos, como puede

ser su efecto sobre la capacidad de obtener la energla, o el efecto indirecto que puede

tener la temperatura en la disponibilidad de ella a trav6s de la cantidad y calidad de las

dietas disponibles en cada habitat.

La presente tesis  intent6  establecer  si  algunas  de  estas  relaciones  y  modelos

descritasparaanfibiospermitianexplicarloobservadoparaBufospinulosus.
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Las larvas de esta especie se comportan, en terminos generales, de acuerdo a lo

descritoenlaliteraturaenrelaci6nconelefectoquepuedantenerladensidadyladieta

sobre el tamafio alcanzado a la metamorfosis.  Sin embargo, estos parecen ser factores

secundarios  frente  al  efecto  global  que  la  temperatun  ejerce  sobre  las  tasas  de

desarrollo.  Los  patrones  de  crecimiento  y  tamafio  alcanzado  por  las  larvas  resultan

independientes de las oscilaciones termicas que puedan sufrir las larvas, dependiendo

masbiendellinitesuperiordelatemperaturaalaqueestanexpuestas.

Tehiendo presente entonces que el tamafio depende mas bien del linite superior

de  la temperatura del  ambiente,  y siendo  este  similar para  las  diferentes  localidades

estudiadas,  deberia  esperarse  que  los  individuos  de  esta  especie  provenientes  de

diferentes localidades presentaran tamafios a la metamorfosis similares al someterlos a

un regimen de temperafura que se asemeja a las  condiciones natunles  a las  que  las

larvas  se  enfrentan.  Sin embargo,  Ia  localidad  de  origen  de  las  larvas  si  ejerce  un

influencia  sobre  el  desempefio  de  las  larvas  en  iguales  condiciones  de  temperatura,

densidad  y  dietas,  ya  que  las  larvas  de  EI  Tatio  alcarrmi  tamafios  mayores.  Esta

deferencia no puede ser explicada por el efecto de la localidad sobre su metabolismo ul

por su capacidad de similar los alimentos, ya que para estas variables la procedencia

geogrifica resulta inelevante. Este resultado no concuerda con los modelos tradicionales

planteados para los anfibios, haciendo necesario incoaporar explicaciones altemativas.

Las  larvas  de  EI  Tatio  parecen  presentar  una  mejor  adecuacidn  biol6gica  a  las

condiciones de permanente exposici6n a altas temperafuras y supresidn de rna etapa

invemal, que impone un limits al periodo de desarrollo larval. Una aproxinaci6n a las

historias  de vida basada en el principio de asignaci6n podria ayndar a explicar estos
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resultados. Las larvas de Bufo spinulosus enfrentan en cada localidad condiciones que

determinan  la  forma  en  como  adquieren  y  asignan  la  energia  entre  los  diferentes

componentes de sus balances energ6ticos, uno de los cuales es el crecirfuento. Un factor

que aparece may relevante es que, la poblaci6n que habita en EI Tatio, no tiene rna

restricci6n temporal para alcanzar la metamorfosis, 1as que si tienen otras pob]aciones

para las que la llegada del inviemo representa un evento relevante, o en los casos de los

habitats   donde   la   desaparici6n   de   las   pozas   y   arroyuelos   donde   se   verifica   la

metamorfosis, eventos que obligan a las larvas a salir del ague y buscar refugio en el

ambiente terrestre. Frente a esta circunstancia tan particular, 1a poblaci6n de EI Tatio

puede haber ajustado las asignaciones de energia dentro de sus presupuestos, 1ogrando

tamafios mayores, lo que pueden favorecer la sobrevivencia.

El que las larvas de EI Tatio que habitan en anihientes permanentemente mds

•calidos metamorfoseen a tamafios mayores, no concuerda con los modelos planteados,

pues  segdn  ellos  predicen,  estos juveniles  deben'an  ser  mas  pequefios,  llamando  la

atenci6n entonces  sobre  la influencia de  las  particulares  condiciones  en las  que esta

poblaci6n de desarrolla. Esto es un claro indicio que los modelos sobresinplifican las

relaciones y pueden resultar en algunos casos claramente inadecuados.

Otro aspecto que esta tesis ha permitido explorar es la relaci6n entre el tanafio de

los postmetam6rficos y el de los adultos. Los adultos de la localidad de EI Tatio son de

menor tamafio que de otras localidades, a pesar de que los postmetan6rflcos son mds

grandes. Por lo tanto, 1a hipofesis de que el tamafro de las larvas determina el tamafio de

los adultos puede ser descartada en este caso. La explicaci6n de que los adultos de EI

Tatioseanmaspequefiosdeber4buscarseenlaetapadevidaterrestredeestaespecie,en
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la que sera necesario poner nuevanente a prueba los modelos e hip6tesis planteados.

Dentrodelasexplicacionesposibles,resultarelevantecousiderarque,hadiferenciadela

mayoria de  las  localidades  donde  habita Bufo  spinulosus,  en EI  Tatio  los  individuos

adultos son mucho mds acuaticos. Esto implica que su temperatura corporal es mac alta

que la registrada en ejemplares de otras localidades (Benavides, observaci6n personal).

Este debiera ser el punto de partida de cualquier explicaci6n sobre el tamafio coxporal

que los adultos de esta localidad finalmente alcanzan.
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5     CONCLUSIONES

En relaci6n con las hipdtesis planteadas y los resultados experimentales obtenidos

en la presente tesis, se puede concluir lo siguieute:

1.   Las temperaturas maximas  a las  que  estan expuestas  las  larvas  en  las  diferentes

localidades  no  son  distiutas.  La  principal  diferencja  entre  EI  Tatio  y  las  demas

localidades estudiadas estriba en que en este lngar no hay oscilaci6n formica diaria ni

estacional, mientras que en las otras localidades si.

2.   La temperatura aparece ser la variable mss influyente en el crecimiento y tamafio

que  alcanzan la metamorfosis  las  larvas,  ejerciendo  su  influencia  a trav6s  de  la

modificaci6n de la tasa de desarrollo.  Bajo  el efecto global  de la temperatura,  se

ejercen los efectos de otros factores coma la densidad y la dicta.

3.   En  las  larvas  de  Bufo  spinulosus  no  existe  compensaci6n  al  aunento  de  la

temperatura, siendo la Tasa Metab6lica permanentemente alta dunnte esta etapa de

desarrollo. Por otra parts, el oxf geno disponible en la las diferentes localidades, no

aparece limitante.

4.   La  temperatura  ejerce  un  efecto  positivo  sabre  la  capacidad  de  asimilar  los

alimentos, efecto que es mss notorio con rna dicta pobl.e. For otra parte, no existe

influencia de la localidad de origen en cuanto a la capacidad de asimilar las dietas

experimentales usadas.
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5.   Los  tamafios  a  la  metamorfosis  que  alcanzan  las  larvas  de  distintos  origenes

geograficos  resultan distintos,  siendo  las  larvas de EI  Tatio  las  que alcalrmi  los

mayores tamafios a la metamorfosis. Este resultado es valido tanto para un iegimen

constante de temperatura, como en uno variable en que la temperatura oscil6 entre

15 °C y 25 °C grados, situaci6n que simula el regimen termico para todas las otus

localidades estudiadas.

6,   El  que  los  individuos  adultos  de  la poblacidn  del  EI  Tatio  presenten  un tanafio

corporal menor, comparado con otras poblaciones, no esta asociado a que en esta

localidad se alcancen tamafios menores durante la metanorfosis. El que los adultos

sean mss pequefios en esta localidad, probablemente esta asociado  a la vida m5s

acuatica que desarrollan, que tendria por consecuencia presentar un mayor y mss

constante temperatura corporal.
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