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RESUMEN

Las arafias son ectotermos estrictos y son importantes depredadores en muchos
ecosistemas terrestres. El estudio de la biologia térmica es particularmente relevante
en las arafias en el que los limites térmicos influyen eventualmente sobre el fitness. El
modelo de estudio corresponde a la especie Sicarius thomisoides, un aracnido
ampliamente distribuido en ambientes desérticos y semideseérticos de Chile, viviendo
en un gradiente térmico latitudinal considerable con altas (interior) y bajas

fluctuaciones térmicas (costa).

En esta tesis se propone que el nicho térmico puede ser considerado como un factor de
orden distal que determina en las arafias efectos a nivel individual y a nivel
poblacional, afectando asi procesos de pequefia escala como la fisiologia térmica y la

seleccion de micro-habitat y de gran escala como la distribucion geografica.

El primer capitulo de esta tesis busca establecer los requerimientos térmicos (nicho
térmico) de la especie, con el objetivo de aproximarse al nicho fundamental. Ademas,
debido a que la temperatura cambia a lo largo de gradientes ambientales, se evaluara
la posible variacion geografica del nicho térmico. En segunda instancia los siguientes
dos capitulos buscan determinar la concordancia entre los requerimientos térmicos
hallados en laboratorio (nicho fundamental) y el uso de los mismos en condiciones de
campo (nicho realizado) a dos diferentes escalas: a micro escala, evaluando el efecto
de la temperatura en la seleccion de micro-habitat y a macro escala, combinando las

curvas de desempefio térmico con la distribucion potencial de la especie.

Los resultados de esta tesis muestran una alta concordancia entre el nicho realizado y

fundamental, al menos en lo que se refiere al nicho térmico, por lo que se puede sefialar

xii



que gran parte de los requerimientos térmicos fisioldgicos de la especie se pueden
encontrar en condiciones de campo, donde la arafia es capaz de seleccionar aquellos
sitios que maximicen su desempefio y evitar sitios que sean térmicamente

perjudiciales, tanto a micro escala como a macro escala geogréfica.
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SUMMARY

Spiders are strict ectotherms and are important predators in many terrestrial
ecosystems. The study of thermal biology is particularly relevant in spiders in which
thermal limits eventually influence fitness. The study model corresponds to the species
Sicarius thomisoides, an organism distributed in desert and semi-desert environments
of Chile, which lives in a considerable latitudinal thermal gradient with high (interior)

and low thermal fluctuations (coast).

In this thesis, it is proposed that the thermal niche can be considered as a factor of
distal order that determines in the spiders effects at an individual level and at a
population level, affecting small scale processes such as thermal physiology and the

selection of micro-habitat and large scale as the geographical distribution.

The first chapter of this thesis seeks to establish the thermal requirements of the
species, with the aim of approaching the fundamental niche. In addition, due to the
temperature changes along the environmental gradients, the possible geographic
variation of the thermal niche is evaluated. In second instance, the following titles
capture the agreement between the thermal requirements found in the laboratory
(fundamental niche) and the use of them in field conditions (niche) at two different
scales: a micro scale, evaluating the effect of the temperature in the selection of micro-
habitat and macro-scale, combining the thermal performance curves with the potential

distribution of the species.
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The results of this test show a high concordance between the realized and fundamental
niche, at least as regards the thermal niche, so it can be stated that the great part of the
physiological thermal requirements of the species can be found in the field

conditions, where the spider is able to select sites that maximize its performance and
avoid sites that are thermally damaging, both a micro scale and a macro geographical

scale.
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INTRODUCCION

El concepto de nicho

El nicho puede ser definido como un espacio multivariado cuyos ejes representan
gradientes ambientales que afectan la sobrevivencia, desarrollo y reproduccion
(Hutchinson, 1957). Existen otras acepciones mas especificas del nicho entre las cuales
se destacan el nicho como (i) el espacio geografico que ocupan los organismos
(Grinnell, 1924) y (ii) como el rol funcional que cumple un organismo en una malla

trofica (Elton, 1927).

Otro aporte importante de Hutchinson (1957) fue que él hizo dos distinciones
fundamentales para el concepto de nicho: el nicho fundamental, que es la region del
espacio ambiental donde el fitness es positivo en ausencia de competidores o
depredadores y el nicho realizado, que es una region mas pequefia del espacio
ambiental que ocupa la especie, producto de interacciones negativas (e.g.: competencia
y/o depredacion) que limitan el uso de ciertos sectores del espacio multivariado
(Hutchinson, 1957). El nicho fundamental es dificil de conocer en condiciones
naturales pues la presencia o no de una especie puede no sélo estar determinada por
restricciones fisioldgicas frente al clima, sino que también puede ser explicado por
limitaciones a la dispersidn (Chase, 2005), o bien, por competencia o depredacion. Asi,
desde el ambiente natural s6lo es posible conocer el nicho realizado; el nicho
fundamental tan solo puede ser evaluado en condiciones de laboratorio y solo para
unas pocas variables ambientales (e.g.: la temperatura ambiente) (Kearney & Porter,

2014).

Si podemos determinar el conjunto de condiciones que comprenden el nicho de

un organismo entonces podemos hacer predicciones sobre la distribucion y abundancia



de la especie. Esta relacion entre nicho y espacio geogréfico ya fue propuesta por
Hutchinson (1978) y desarrollado més formalmente por Colwell & Rangel (2009)
acufiando el concepto de la dualidad nicho-biotopo. En biogeografia, el mundo fisico
se puede representar en un mapa, en que cada punto se caracteriza por sus coordenadas
geogréficas y los valores ambientales asociados a ese punto. Una especie podra o no
ocupar ese punto del espacio segun si sus requerimientos de nicho se ajustan o no a
esas condiciones ambientales. La suma de todos esos puntos del espacio que son
adecuados para una especie constituye su distribucién geografica (Colwell & Rangel,

2009).

El nicho térmico en los organismos ectotermos

La temperatura puede afectar tanto la supervivencia (Bennet & Lenksi, 1993) como
la distribucion de los organismos (Portner, 2001; Bryant et al., 2002) repercutiendo
directamente en el fitness (Bennett et al., 1992; Gilchrist et al., 1997; Gilchrist & Huey,
2001), especialmente en ectotermos (Angilleta et al., 2002). En este contexto, esta
variable constituye uno de los principales determinantes en la distribucion espacial y
reproduccion en este tipo de organismos (Calosi et al., 2010; Angilleta et al., 2012;
Glover, 2013). Desde esta perspectiva, la temperatura influiria directamente en la
distribucion de los organismos tanto a micro (seleccion de habitat) como a macro
escala (distribucion geogréfica). Rasgos fisioldgicos tales como la temperatura
preferencial y tolerancias térmicas de los organismos constituyen expresiones directas
del nicho térmico (Huey et al. 1989; Kearney & Porter, 2004; Webber et al., 2011). El
nicho térmico puede ser visto como un rasgo fenotipico que puede estar sometido a

fuertes presiones selectivas en diferentes condiciones ambientales, o por el contrario,



ser un rasgo mas bien plastico con un bajo componente genético (Huey et al., 1989;
Castafieda et al., 2005; Dillon et al., 2009).

En ectotermos, se han hallado fuertes correlaciones entre la temperatura corporal
y el desempefio individual (Huey & Bennett, 1987; Angilleta et al., 2002), pero
también a nivel poblacional en respuesta a gradientes termales (Castafieda et al., 2005;
Dillon et al., 2009; Stork, 2012). La locomocidn también responde a la temperatura y
ha sido el principal foco de los estudios que investigan el desempefio de los ectotermos
debido principalmente a su importancia ecoldgica en el escape de la depredacién,
forrajeo y reproduccion (Crhistian & Tracy, 1981; Irschick & Garland, 2001),
existiendo una estrecha relacion entre este proceso conductual y el fitness (Irschick et

al., 2005; Stork, 2012).

El efecto de distintas temperaturas sobre el desempefio de un organismo puede ser
representado por una curva de desempefio térmico (Kingsolver & Huey, 1989; Huey
1990; Castafieda et al., 2005; Gaitan-Espitia et al. 2013, 2014). A partir de estas curvas
es posible encontrar una serie de parametros que nos sirven para entender la ecologia
térmica de un ectotermo, dentro de estas se encuentran: la temperatura éptima (i.e.
temperatura a la cual el desempefio es maximo), las zonas de tolerancia (i.e.
temperaturas maximas y minimas en las cuales el desempefio es bajo y el individuo
puede morir) y la amplitud del desempefio, que se puede definir como el rango de
temperaturas dentro del cual un organismo ectotermo se desempefia y es considerado

como una medida de la sensibilidad térmica (Kingsolver & Huey, 1989) (Fig.1).
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Figura 1.0. Curva de desempefio hipotético en un organismo ectotermo en funcién de
la temperatura (Modificado de Kingsolver & Huey, 1989). V max = velocidad méxima

a la temperatura Optima.

Variacion geografica del nicho térmico: plasticidad vs adaptacion local

La temperatura es una variable ambiental que es capaz de generar una presion
selectiva en las poblaciones sobre el fenotipo (por ejemplo: tamafio corporal,
metabolismo, preferencia térmica, etc) a lo largo de gradientes ambientales (Sultan &
Spencer, 2002; Castafieda et al., 2005; Dillon et al., 2009; Lardies et al., 2011; Gaitan-
Espitia et al., 2014), lo que a su vez puede determinar variaciones inter-poblacionales
en rasgos fisiologicos de especies que viven en ambientes contrastantes con grandes
diferencias climaticas (Gaitan-Espitia et al., 2014; Barria & Bacigalupe, 2017). En este

contexto, la heterogeneidad ambiental o térmica puede aumentar la plasticidad



fenotipica, con fenotipos optimizados para las condiciones particulares de cada
ambiente, mientras que cuando la migracion es restringida, la seleccion bajo
condiciones extremas tiende a favorecer la adaptacion local en las poblaciones
(Pigliucci, 2001; Sultan & Spencer, 2002). Para distinguir la variacién genética y
fenotipica inducida por el ambiente usualmente se usan experimentos de trasplante
reciproco y/o experimentos de jardin comun (Sultan & Spencer, 2002; Gomez-Mestre

& Tejedo, 2003).

En este escenario, los limites de tolerancia y temperaturas Optimas (nicho
térmico) también pueden variar a distintas latitudes y altitudes dependiendo de las
condiciones climéticas en que se encuentren las poblaciones (Addo-Bediako et al.,
2000; Castafieda et al., 2005), hallandose diferencias considerables entre lugares con
marcada heterogeneidad ambiental en relacion a lugares con menor variabilidad (i.e.
hipétesis de variabilidad climatica, HVC; Chown et al. 2004). Varios autores han
sugerido que una respuesta adaptativa de los organismos a dicha variabilidad climética
es aumentar la amplitud de las capacidades funcionales, especialmente las variables
fisioldgicas relacionadas con el desempefio (Castafieda et al., 2005; Gaitan-Espitia et
al., 2013; 2014). Estos estudios, en su mayoria han estado restringidos al analisis de
las temperaturas criticas en gradientes latitudinales, en la que los individuos
desarrollan rangos de tolerancia mas amplios en latitudes mas altas con respecto a los
que viven en latitudes mas bajas con el objetivo de atenuar los efectos de las
fluctuaciones térmicas sobre el desempefio (Levins, 1969; Addo-Bediako et al., 2000;
Castafieda et al., 2005; Stork, 2012; Gaitan-Espitia et al., 2013). Por otro lado, también
se ha predicho que las poblaciones presentes en latitudes bajas con temperaturas mas

calidas mostrarian una mayor temperatura de desempefio que las que viven en latitudes



altas a temperaturas mas frias (i.e. hipdtesis de “hotter is better”) (Johson & Bennet,
1990; Gaitan-Espitia et al. 2013). De esta manera, si existe un efecto significativo del
clima sobre las poblaciones y su biologia térmica co-varia con el gradiente ambiental,
los organismos deberian desarrollar mecanismos termoregulatorios que les
permitiesen adaptarse a las distintas condiciones térmicas locales (Anguilleta et al.,

2002; Castafieda et al., 2005).

Consecuencias fisiologicas de la seleccion de habitat

La seleccion de habitat es considerada como un proceso de suma importancia para
la biologia de un organismo, ya que determina las condiciones ambientales en que
vivird y se reproducira la especie (Sih et al., 1992; Martin, 2001; Dias & Machado,
2007), determinando asi su desempefio (Jaenike & Holt, 1991). Por otro lado, para
Martin (2001) la importancia relativa de las condiciones abioticas frente a las bi6ticas
en la seleccién de hébitat se ha discutido durante mucho tiempo en el pasado (e.g.
Clements, 1916, Gleason, 1926, Grinnell, 1917; 1924), encontrandose que la
temperatura tiene profundas consecuencias en la fisiologia de los organismos

ectotermos (Huey, 1991).

En este contexto, Huey (1991) argumenta que el habitat ocupado por un animal,
mediante la identificacion de microclimas (por ejemplo: temperatura) es capaz de
influir en las capacidades fisioldgicas del animal. Por ejemplo, cuando un organismo
ectotermo selecciona un habitat en particular, inmediatamente determina la
temperatura ambiental que este experimenta (Kingsolver & Watt, 1983; Huey, 1991;

Martin, 2001), repercutiendo en el crecimiento, sobrevivencia y reproduccion del



organismo (Kingsolver, 1979, Kingsolver & Watt, 1983; Huey, 1991). En este sentido,
la seleccion de microambientes térmicos favorables constituiria una expresion directa
del nicho térmico realizado, el cual vendria siendo un subconjunto de las condiciones
térmicas (i.e. nicho térmico fundamental) halladas en laboratorio. En la naturaleza, los
individuos buscarian seleccionar sitios que logren aproximarse a las temperaturas
Optimas de desempefio térmico, alejdndose de las temperaturas subletales (Huey,
1990). Pero a su vez los organismos deben solventar otras complicaciones propias de
su actividad, como el forrajeo, la competencia y la depredacién. En este contexto, la
seleccion del mico-hébitat resultaria de un compromiso entre la ecologia y la fisiologia

propias de la especie (Huey, 1990) (Figura 2).



HABITAT
A B Cc

1.0 . l
1
g |
!
3 !
E !
S I
a 1
5 I
% 1
0 :

| | g [ |

20 25 30 35

TEMPERATURA CORPORAL

Figura 2.0. Consecuencias fisioldgicas en la seleccion de habitat para un ectotermo
hipotético con respecto a una curva de desempefio térmico (Modificado de Huey,
1990). Nota: Los cuadrados superiores corresponden a habitats o micro habitats con

distintas condiciones térmicas dentro del nicho térmico general de la especie.



Modelo de estudio

Las arafias son considerados ectotermos estrictos (Humphreys, 1987; Pulz, 1987) y
estan ampliamente distribuidas en muchos ecosistemas terrestres. El estudio de la
biologia térmica es particularmente relevante en las arafias en el que los limites
térmicos permiten la definicion de los sitios de forrajeo y eventuales sitios
reproductivos, afectando directamente el fitness (Li & Jackson, 1996; Hanna & Cobb,
2007; Alfaro et al. 2013). Por otro lado, la temperatura ambiental es capaz de afectar
el uso y seleccidon de hébitat de las arafias, principalmente a través de la influencia de
la disponibilidad de presas con ambientes térmicos favorables para el desarrollo y
crecimiento de insectos presas (Reichert & Tracy, 1975; Goldsbrough et al., 2004;
Glover, 2013). Ademas la temperatura puede afectar muchos aspectos de la vida de las
arafias, dentro de las cuales destacan la tasa del desarrollo, la locomocién, el forrajeo

y el tamafio corporal del adulto (Li & Jackson, 1996; Goldsbrough et al., 2004).

Taxonomia e historial natural de Sicarius thomisoides

Los sicaridos (Sicariidae) son una familia de arafias araneomorfas. La familia
consta de dos géneros en Sudamérica: Loxosceles y Sicarius. La distribucion existente
de las especies de sicaridos en el mundo sugiere que su diversificacion estuvo
influenciada por antiguos eventos de vicarianza resultantes de la deriva continental
(Binford et al., 2008). La alta concentracion de especies de Loxosceles y Sicarius en
Africa y en América es consistente con un ancestro comin presente en la Gondwana
occidental hace unos 95 millones de afios (Pitman et al., 1993; Binford et al., 2008). A
diferencia de otras arafas, estas arafias no son capaces de dispersarse a larga distancia

mediante el vuelo (ballooning), sino que se dispersan caminando sobre el suelo. En



este sentido, dada a su baja capacidad de dispersion es probable que las expansiones
del rango distribucional natural ocurran lentamente y en distancias cortas (Binford et

al., 2008).

Las especies del género Sicarius, son conocidas como “arafias cangrejo” o arafias
de la arena de seis 0jos y se encuentran en desiertos y terrenos aridos en América
(Magalhaes et al., 2013; 2017). Por otra parte, la distribucion meridional aislada al sur
de Argentina de algunas especies (e.g. Sicarius levi, S. mapuche y S. rupestris) seria
el resultado de la retirada de este género desde la zona tropical hacia el Sur de América
(Aguilar & Méndez, 1971; Magalhaes et al., 2017). A su vez todas estas especies son
temidas por su veneno altamente toxico, y actualmente tienen un gran interés medico

debido a su potencial para combatir el cancer (Binford, 2013; Magalhaes et al., 2017).

En la década de los 60 el reconocido aracn6logo Herbert Levi colecté material de
Sicarius en Per( y Argentina, dando cuenta de su actividad nocturna y baja movilidad
bajo rocas, especialmente por parte de las hembras (Levi, 1967; Aguilar & Méndez,
1971). Por otro lado, Reiskind (1965) destaca la capacidad de enterrarse bajo arena,
mimetizandose con el ambiente, dandole a esta conducta un posible valor taxonémico
(Levi, 1967). EI mimetismo de color que presenta esta especie consiste en la
adherencia de granos de arena o polvo a los pelos que cubren el cuerpo. El color y la
textura de los nidos varian también de acuerdo al material que encuentra en cada
habitat donde vive. Se sugiere ademas que este comportamiento de mimetismo estaria
implicado en mecanismos de evasion o de defensa hacia potenciales depredadores mas
gue una conducta asociada a la termorregulacion o al forrajeo (Reiskind, 1969; Aguilar

& Méndez, 1971). Los ovisacos de estas arafias tienen la forma de un cono truncado,
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en cuya base méas pequefia se fijan al substrato y cuya base mayor esta cerrada,
presentando un reborde que sobresale dandole al nido un aspecto caracteristico de
"sombrerito"” (Levi & Levi, 1969; Aguilar & Méndez, 1971). La informacion sobre las
presas naturales de Sicarius es limitada, pero en el campo se ha observado a estas
arafias tanto en Africa como en América comiéndose a pequefios insectos, escorpiones
y otras arafas, pero no se ha visto nunca consumo de vertebrados (Hiteet al., 1966,

Reiskind, 1969; Magalhaes et al., 2017).

Respecto a la taxonomia del grupo, el francés Nicolet (1849) describi6 inicialmente
seis especies para Chile, y posteriormente Keyserling (1880) afiadi6 otra especie mas.
La localidad tipica asignada para la mayoria de estas especies fue Valdivia, sin
embargo la clara adaptacion hacia climas secos y aridos por parte de estas arafias
generaba dudas acerca de su real procedencia (Magalhaes et al., 2017). Es asi como
tras un exhaustivo estudio de material de museo y colectas realizadas por especialistas
brasileros se concluye que Sicarius parece estar completamente ausente de esta region,
siendo el registro mas cercano a 400 km al norte de esta localidad, hasta la fecha no se
han recolectado ejemplares cerca de Valdivia. Por otro lado, estas arafias son muy
comunes en el centro y el norte de Chile, especialmente en algunas localidades de la

costa (Magalhaes et al., 2017).

A pesar de ser uno de los artropodos mas comunes en la costa desértica de Chile,
la identificacion especifica ha sido histéricamente bastante compleja. Después de la
reciente revision de Magalhaes et al. (2017), se logra reducir el nimero de especies a
cinco (S. thomisoides, S. fumosus, S. crustosus, S. lanuginosus y S. yurensis). Estos
autores separan morfoldgicamente a estas arafias en dos grupos diferentes, el grupo

rugoso que incluye a las especies de pequefio tamario y con abundantes macrosetas
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corporales: S. fumosus, S. crustosus y S. lanuginosus y el grupo terrosus: que incluye
las especies de mayor tamafio: Sicarius thomisoides y S. yurensis nativas de Per( y
Chile. La especie S. thomisoides seria la especie de mayor distribucion,
distribuyéndose en Chile desde el desierto de Atacama, hasta la zona centro-sur del
pais con la presencia de un clima mediterraneo de marcada estacionalidad (di Castri &
Hajek, 1976) (Figura 3). Esta especie es una arafia de actividad nocturna que se
encuentra oculta bajo roca durante gran parte del dia para evitar las altas temperaturas
de los ambientes desérticos en donde vive. Es una arafia gran tamafio en relacion a
otras especies del mismo género, midiendo entre 12 y 15 mm de longitud corporal,
siendo la hembra la de mayor tamafio (Figs. 4 A-B). Una condicién comdn de sus
refugios es que generalmente habitan bajo rocas en un sustrato arenoso (Reiskind,
1969; Magalhaes et al., 2017). Las hembras son més bien sedentarias y son los machos
los que usualmente se desplazan durante la noche. Se desconoce si machos y hembras
eligen los mismos tipos de rocas o difieren en el uso de estos microambientes térmicos.
Se han observado individuos en el campo que se alimentan de ciempiés, arafias de
rincén, solpugidos e inclusive conespecificos (Magalhaes et al., 2017), siendo uno de
los principales depredadores de artropodos epigeos en ecosistemas desérticos (Fig. 4
C). En cuanto a su reproduccidn, estas arafias generan sus ovisacos mezclando arena
del sustrato con su tela, armando con ello una estructura en forma de moneda (entre
15-20 mm de didmetro), las cuales colocan bajo rocas (Fig. 4D). El periodo
reproductivo de esta arafia se concentra principalmente en el periodo primavera-
verano, que es cuando son mas activas (Magalhaes et al., 2017). Estudios recientes en

Chile han evaluado el nicho térmico en Loxosceles (Alfaro et al., 2013); sin embargo,
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no existen estudios realizados en el género Sicarius, siendo completamente

desconocida su ecologia térmica y su eventual variacion geogréfica.

En este sentido, estas arafias son capaces de ocupar una gran variedad de hébitats con
distintas condiciones térmicas, siempre ocultdndose bajo rocas durante el dia (Taucare-
Rios & Sielfeld, 2013; Magalhaes et al., 2017). A este ardcnido se le puede encontrar
principalmente en ambientes &ridos en el extremo norte de Chile, en el desierto
semiérido transicional chileno y hasta en zonas de bosque esclerofilo en el centro sur

del pais (Figuras 5A-D).
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Figura 3.0. Distribucion geogréafica de la especie Sicarius thomisoides en Chile.

14



Figuras 4.0 A-D. Especimenes de Sicarius thomisoides. A. Hembra encontrada en la
localidad de Punta de Choros. B. Macho encontrado en la Huayca, norte de Chile. C.
Hembra de S. thomisoides depredando un conespecifico bajo la misma roca. D.
Ovisacos de S. thomisoides hallados bajo roca en la localidad de Maitencillo,

Valparaiso.
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Figuras 5.0. A-D. Diversidad de hébitats donde esté presente la arafia S. thomisoides.
A. La Huayca, Tarapacd; B. Illapel, Coquimbo (Fotografia extraida con permiso de

Magalhaes et al., 2017); C. Punta de Choros, Coquimbo; D. Maitencillo, Valparaiso.

La temperatura puede ser considerada como una variable ambiental de suma
relevancia para estas arafias, ya que es un organismo ectotermo, condicionando
practicamente todos los aspectos de su vida. En esta tesis se propone que el nicho
térmico puede ser considerado como un factor de orden distal que determina en las
arafias efectos a nivel individual y a nivel poblacional, afectando asi procesos de
pequefia escala como la fisiologia térmica y la seleccion de micro-habitat y de gran

escala como la distribucion geografica.
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Inicialmente el primer capitulo de esta tesis busca establecer los requerimientos
térmicos (nicho térmico) de esta especie en ausencia de restricciones ecoldgicas
relevantes, con el objetivo de aproximarse al nicho fundamental de la especie. Ademas,
debido a que la temperatura cambia a lo largo de gradientes ambientales, se evaluara
la posible variacion geografica del nicho térmico. En segunda instancia los siguientes
dos capitulos buscan determinar la concordancia entre los requerimientos térmicos
hallados en laboratorio (nicho fundamental) y el uso de los mismos en condiciones
naturales (nicho realizado) a dos diferentes escalas: a micro escala, evaluando el efecto
de la temperatura en la seleccion de micro-habitat y a macro escala, combinando las

curvas de desempefio térmico con la distribucion potencial de la especie.
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Hipotesis
-Dado que los organismos ectotermos exhiben respuestas fisioldgicas que guardan una

estrecha similitud con sus condiciones térmicas del habitat en donde viven, podriamos

esperar que:
Capitulo 1:
Predicciones especificas:

A) Las poblaciones costeras en ambientes con baja oscilacion térmica diaria
respecto de poblaciones que viven en el interior a una misma latitud,

presentardn una menor amplitud de nicho térmico

B) Se espera que los individuos de poblaciones con mayor variabilidad térmica
diaria y anual presenten mayores rangos de tolerancia que los que viven en
ambientes térmicamente mas homogéneos. Por otra parte, si existe adaptacion
térmica esperamos encontrar que las temperaturas Gptimas de latitudes altas

sean mayores que aquellas encontradas a latitudes mas bajas.

-Dado que la temperatura es capaz de determinar la distribucion en estos organismos,
podriamos encontrar lugares fisiologicamente éptimos a micro y macro escala donde
las arafias maximizarian su adecuacion bioldgica. En este sentido se podria esperar

que:
Capitulo 2:

Predicciones especificas:
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A) Las arafias seleccionen aquellos micros héabitats que se aproximen a la

temperatura 6ptima de desempefio.

Capitulo 3:

B) Las méaxima probabilidades de ocurrencia de esta especie en el espacio
geogréfico se de en zonas que se aproximen a las temperaturas optimas de

desempefio.
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Objetivos

Objetivo principal:

Caracterizar la biologia térmica de S. thomisoides en un gradiente ambiental y

establecer su relacion con su distribucidn geografica y seleccion de habitat.

Objetivos especificos segun hipotesis

Determinar las temperaturas preferenciales (Tp) en laboratorio y su variacion

geogréfica y diaria.

Comparar el nicho térmico entre sitios a partir de las temperaturas

preferenciales y curvas de desempefio.

Evaluar los efectos de la temperatura en el desempefio locomotor en las

distintas poblaciones de arafas.

Determinar la relacion entre temperatura y la seleccion de micro-hébitat.

Determinar las zonas de mayor y menor probabilidad de ocurrencia en base a

la distribucion potencial de Sicarius thomisoides en Chile.
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Capitulo 1: Variacion geogréfica del nicho térmico en

Sicarius thomisoides (Araneae: Sicariidae).
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RESUMEN

La temperatura es una de las variables ambientales més importantes para los
organismos, especialmente para los ectotermos. A partir de los requerimientos
térmicos es posible aproximarse al nicho térmico de la especie, que puede ser
considerada como un rasgo fenotipico sujeto a diferentes presiones selectivas y es en
este escenario que la variacién geogréafica en gradientes ambientales toma gran
relevancia. Las preferencias y tolerancias térmicas (nicho térmico) de distintas
poblaciones pueden variar considerablemente en gradientes ambientales sugiriendo

adaptacion local o por el contrario ser altamente plasticos.

A partir de individuos provenientes de distintas poblaciones a lo largo de un gradiente
ambiental y distintos macro hébitats (costa vs interior) se evaluo la ecologia térmica
de la arafa Sicarius thomisoides en Chile. Si el nicho térmico varia siguiendo el
gradiente ambiental, deberiamos encontrar diferencias en la fisiologia térmica entre
poblaciones, donde los individuos se encontrarian adaptados a las condiciones
climaticas locales. Por el contrario, las poblaciones podrian exhibir el mismo nicho
ecologico en sus propios rangos de distribucién, dando cuenta de la conservacion del
nicho térmico. Se utilizaron dos meétricas: una relacionada con teoria de nicho
incluyendo el indice de Levins y Pianka y por otro lado andlisis de varianza de medidas
repetidas considerando el periodo del dia y las horas experimentales como factores.
Los resultados muestran que el nicho térmico se conserva y no varia en el gradiente

ambiental.

Palabras clave: arafias, clima, laboratorio, nicho térmico, temperatura.
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INTRODUCCION

En ectotermos la fisiologia de los organismos se ven afectados directamente por
la temperatura, es por ello que estos organismos deben regular la temperatura corporal
(Tb), manteniéndolas préximas a las temperaturas optimas de desempefio fisiolégico
(Cowles & Bogert, 1944; Huey, 1991). La temperatura, como variable ambiental
representa un factor selectivo relevante al influir en la supervivencia y distribucion de
estos organismos (Angiletta, 2009). En este sentido el estudio de las tolerancias
térmicas resulta fundamental para conocer las condiciones que limitan el nicho
fundamental de la especie y por tanto su presencia en un determinado habitat y area

geogréfica (Mizera & Meszéna, 2003; Kearney & Porter, 2009).

Los gradientes ambientales son bastante comunes en la naturaleza y son
reconocidos por ejercer un efecto selectivo importante en los patrones de variacion
intra-especifica (Mizera & Meszéna, 2003; Castafieda et al., 2005; Stork 2012; Gaitan-
Espitia et al., 2013). En este sentido, muchos estudios han utilizado los gradientes
ambientales para estudiar las caracteristicas fisiologicas de diferentes taxones en
distintas condiciones climaticas (Stillman & Somero, 2000; Gilbert & Huey, 2001;
Castafieda et al., 2005; Dillon et al., 2009; Stork, 2012; Gaitan-Espitia et al., 2013;

2014).

Las curvas de desempefio térmico y las preferencias térmicas son consideradas
como un proxi del nicho térmico de la especie y son definidas por las tolerancias
fisioldgicas y la respuesta potencial de una poblacion a climas cambiantes (Sunday et

al., 2011; Huey et al., 2012; Alfaro et al., 2013). En este contexto, la variacién en los
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parametros de las curvas de desempefio (es decir, Topt, CTmin, CTmax, etc) se ha
utilizado previamente para describir la variacion de la biologia térmica entre
poblaciones de diversas especies de ectotermos (Kingsolver & Gomulkiewicz, 2003;
Lachenicht et al., 2010; Gaitan-Espitia et al., 2013; 2014), donde el desempefio
locomotor es el que ha sido més utilizado (Claussen et al., 2000; Gaitan-Espitia et al.
2013; Bozinovic et al., 2016). En este contexto, el nicho térmico puede variar en los
gradientes ambientales, dando cuenta de adaptacion a las condiciones térmicas locales
(Kingsolver y Gomulkiewicz, 2003) o por el contrario, las poblaciones podrian exhibir
el mismo nicho térmico, dando cuenta de una conservacion del nicho ecolégico (Wiens
& Graham, 2005). El conservatismo de nicho podria ser relevante para una variedad
de rasgos, desde los que determinan las tolerancias térmicas hasta aquellos que
determinan el uso de recursos en condiciones de campo (por ejemplo, seleccion de
microhéabitat, dieta, etc) (Wiens et al. 2010; Holt & Barfield, 2013). En este sentido,
las especies y/o poblaciones que viven en ambientes 0 microambientes térmicamente
similares pueden ser ecologicamente parecidos, ya que experimentan las mismas
condiciones ambientales reflejandose en una alta conservacion del nicho (Wiens et al.,

2010; Copper et al., 2011).

Por otra parte, varias hipétesis han surgido como explicacion para los cambios en
el nicho térmico usando curvas de desempefio (Huey & Kingsolver, 1989; Savage et
al., 2004). Por ejemplo, la hipotesis de variabilidad climéatica (HVC) plantea que
debido a que el rango de fluctuacién climatica incrementa con la latitud (o altitud), las
poblaciones que habitan mayores latitudes (o altitudes) desarrollan mayores rangos de
tolerancias que quienes habitan menores latitudes (Levins, 1969; Addo-Bediako et al.,

2000; Castafieda et al., 2005). Por otro lado, si existe adaptacion térmica a las
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condiciones climéticas locales, también se ha predicho que las poblaciones presentes
en ambientes mas calidos mostrarian una mayor temperatura 6ptima de desempefio
que las que viven en latitudes altas a temperaturas mas frias (i.e. hipotesis de “hotter

is better”’) (Johson & Bennet, 1990).

Las arafias son depredadores generalistas y pueden colonizar una amplia
diversidad de ambientes (Wise, 1993); ademas, son ectotermos estrictos y la
temperatura determina eventos clave en estos organismos, como el forrajeo, la
actividad locomotora, la definicion de sitios reproductivos y la seleccion de héabitat
(Cobb, 1994; Alfaro et al., 2013; Glover et al., 2013). En este sentido, las arafias son
buenos modelos para estudiar la biologia térmica y su posible variacion geogréfica en
gradientes ambientales; sin embargo, en arafias esos estudios han sido pobremente

desarrollados, principalmente en nuestro pais (Stork, 2012; Alfaro et al., 2013).

La especie de estudio corresponde a la arafia Sicarius thomisoides Walckenaer,
1847, una arafia ampliamente distribuida en Chile (Magalhaes et al., 2017). Esta
especie es una arafia de actividad crepuscular que habita ambientes aridos y semiaridos
de Chile, desde el desierto de Atacama hasta el centro del pais (Magalhaes et al., 2017).
En este trabajo, se estudia la biologia térmica de la arafia S. thomisoides (Araneae:
Sicariidae) a lo largo de un gradiente ambiental. Tres de estas poblaciones se
encuentran en la costa, caracterizada por una baja variabilidad térmica, mientras que
las otras tres corresponden a poblaciones alejadas de la costa, sometidas a una mayor
variabilidad térmica (Figura 1.1). Si el nicho térmico varia siguiendo el gradiente
ambiental, deberiamos encontrar diferencias en la fisiologia térmica entre poblaciones,
donde los individuos se encontrarian adaptados a las condiciones climaticas locales,

las cuales varian considerablemente en el gradiente ambiental. Por el contrario, las
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poblaciones podrian exhibir el mismo nicho ecolégico, dando cuenta de la

conservacion del nicho térmico.
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Figura 1.1. Mapa de Chile. Localizacién geogréafica de los sitios seleccionados para
el estudio y su respectiva variacion en las temperaturas promedio (anuales, maximas

y minimas) extraidas de World Clim.
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MATERIAL Y METODOS

Trabajo de campo

El estudio fue realizado con arafas de la arena Sicarius thomisoides, las cuales
fueron colectadas en distintas localidades a lo largo de su distribucion conocida. Se
seleccionaron seis localidades de norte a sur, tres de ellas cercanas a la costa sometidas
a una baja variabilidad térmica (ver Coeficiente de variacion en Tabla 1.1): lquique
(20°12'06"S; 70°09'21"0), Punta de Choros (29°14'49"S; 71°27'42"0) y Maitencillo
(32°31'S; 71°27'0). Mientras que las otras tres correspondieron a localidades lejanas
a la costa con una alta variabilidad térmica: Canchones (20°25'52"S; 69°33'39"0),
Vicuiia (30°01'S; 70°42'0) y Lo prado (33°26'S; 70°43'0) (Tabla 1.1). Para evaluar la
temperatura seleccionada por las arafias en condiciones de campo, en cada localidad
se colocaron sensores de temperatura data Loger Smart Button Marca ACR (x 0,5 °C).
Estos sensores se colocaron bajo las rocas (cuatro sensores por localidad) (Anexo
Figura 1A-D). Los dispositivos estuvieron activos durante una semana midiendo cada

30 min la temperatura en cada localidad en el periodo de verano 2017 (Enero- Febrero).
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Tabla 1.1 Variables de temperatura para cada localidad estudiada extraidas de World

Clim y estacion meteoroldgica de Canchones (UNAP). Todos los valores se presentan

en °C.
—— T° promedio T° maxima promedio = T° méxim-a mes CcVv
anual anual mas calido
Iquique 18,1 21,5 26,2 13,95%
Canchones 18,8 22,5 30,1 20,97 %
Punta de Choros 16,38 21,6 24,4 17,67%
Vicuia 14,69 23,9 25,3 19%
Maitencillo 15,13 17,8 25,2 14,52%
Lo Prado 14,4 22,5 28,2 32,35%

Preferencia térmica

Se capturaron individuos (machos y hembras) en distintas localidades a lo largo
de la distribucién conocida de la especie. Dentro de las localidades de costa se
encuentran: Iquique (machos y hembras), Punta de Choros (machos y hembras) y
Maitencillo (etc), mientras que en las de interior se encuentran Canchones, Vicufia y
Cuesta Lo Prado (Figura 1.1). Estas localidades a su vez corresponden a distintos tipos
de climas presentes en el pais: desértico (Iquique desértico costero y Canchones
desértico interior), semidesértico (Punta de Choros y Vicufia) y mediterraneo
(Maitencillo y Lo Prado) (di Castri & Hajek, 1976). Los ejemplares fueron trasladados
al laboratorio de Ecofisiologia de Invertebrados, Universidad de Chile en la Facultad

de Ciencias y fueron alimentados con una sola larva de Tenebrio mollitor (Insecta,
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Coleoptera) cada semana, con un fotoperiodo de 12L: 120 y mantenidos a Ta natural

por 3 semanas antes de iniciar los experimentos.

Los ejemplares (15 aproximadamente por localidad) fueron expuestos a un
gradiente de temperatura entre 8°C y 45°C en un cilindro plastico sumergido en agua
hasta la mitad en una camara termo regulada de 1,20 m largo x 0,25 m ancho x 0,5 cm
alto. En un extremo de la cdmara se coloc6 un termorregulador con un calentador y en
el otro extremo un punto frio, con agua con hielo generando un gradiente de
temperatura. Las arafias fueron expuestas individualmente durante una hora a dicho
gradiente. Los individuos se colocaron aleatoriamente dentro de la cdmara y su
temperatura corporal se midié con un termdmetro infrarrojo apuntando hacia el
cefalotérax de la arafia cada 5 minutos durante una hora siguiendo el protocolo
validado por Alfaro et al. (2013). Esto se repitié dos veces en la mafiana (A las 10:00
y a las 12:00) y dos en el periodo crepuscular (A las 18:00 y a las 20:00) para conocer
si existen diferencias de seleccion de Ta durante el dia. Previamente a realizar los
experimentos, se procedié a pesar a las arafias en una balanza analitica (Shimadzu,

AUX 220, + 1 mg).

Desempefio locomotor

En las 6 poblaciones se colectaron individuos y se evalud el desempefio
biologico de esta especie utilizando la velocidad de enderezamiento o “rollover speed”
(i.e. velocidad a la cual los animales cambian de la posicion dorsal a la posicién

ventral) como proxi de la relacion entre el desempefio del organismo y la temperatura
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ambiental (Brunet et al., 2013; Gaitan-Espitia et al., 2013). Se utiliza esta respuesta
locomotora debido a su facil realizacion y a que estas arafias carecen de cualquier
comportamiento de tanatosis (i.e. hacerse las muertas) volviendo inmediatamente a la
posicion original una vez dadas vueltas, lo que resulta bastante Gtil para evaluar el
efecto de la temperatura en estos individuos. Un total de 60 individuos fueron
seleccionados para el analisis de la sensibilidad térmica (10 individuos por cada
poblacion), se evaluaron Unicamente hembras (adultas y subadultas), las cuales se
mantuvieron durante un mes en condiciones de laboratorio (21,57 + 1,02°C). Las
arafias fueron depositadas en frascos plasticos tipo Falcon de manera individual al
interior de un bafio termoregulado (x0,5°C) y sometidos a distintas temperaturas: 5,
10, 15, 20, 25, 30, 35, 37 y 40°C, durante un periodo de 15 minutos en cada caso.
Después de estos 15 minutos, se evalud la velocidad de enderezamiento (como el
inverso del tiempo) durante 10 minutos como medida de la respuesta fisiologica
dejando los animales en posicién dorsal y cronometrando el tiempo que demorasen en
volver a una posicion ventral. Si la arafia no fue capaz de darse vuelta después de ese
tiempo se considero6 que tuvo un desempefio nulo (u = 0) (Bozinovic et al., 2016). Para
todos los tratamientos se usaron los mismos individuos, los cuales fueron medidos
durante la noche entre las 20:00 hrs y 00:00 hrs debido a la actividad nocturna de esta
especie. Para evitar el efecto acumulado de los experimentos, se realizaron Unicamente
dos tratamientos aleatorios por dia, pero siempre se dejaron las temperaturas mas altas
para el final. La masa corporal (g) fue registrada antes de cualquier experimento
usando una balanza analitica (Shimadzu, AUX 220, + 1 mg). Siguiendo a Gaitan-
Espitia et al. (2014) se utilizé el software de ajuste de curvas TableCurve2D (version

5.01; Systat Software, Inc.) para ajustar el modelo. Los pardmetros de la curva (umax,
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Topt, CTmin y CTmax) se extrajeron de los mejores modelos obtenidos por cada

localidad (ver detalles més abajo).

Anélisis estadistico
Temperatura preferencial y analisis de nicho

Con las temperaturas registradas en laboratorio, se construyeron histogramas de
frecuencia de las temperaturas elegidas y se obtuvieron los siguientes estadisticos
descriptivos: media, coeficiente de variacion y varianza. Se utiliz6 una prueba de K-S
de dos muestras para comparar las distribuciones entre poblaciones de costa e interior.
Se realizaron correlaciones entre la masa corporal y la temperatura preferencial de los
individuos en cada una de las localidades bajo estudio. Para cada individuo se calcul6
la temperatura promedio de preferencia térmica (Tp) para cada hora (el promedio de
los doce valores) y con esto se realiz6 un ANOVA con medidas repetidas, ya que se
usaron los mismos individuos para los distintos tratamientos. Se consideraron la hora
del dia, el tipo de climay el origen de las poblaciones (costa vs interior) como factores,
mientras que la masa corporal fue considerada como una covariable. Se realiz6 una

prueba a posteriori de Tukey para comprobar las diferencias entre las medias.

La amplitud de nicho térmico fue estimada con el indice estandarizado de Levins
(Jaksic & Marone, 2007): Ba= ((1/Z pi 2) — 1)/(n — 1) para cada localidad. Los valores
del indice van de 0 a 1, los valores <0,6 indican una eleccion de temperatura dominado
por unas pocas temperaturas (estenotermo) y los valores > 0,6 indican una eleccion
generalista de temperaturas (euritermo) (Krebs, 1989; Labropoulou & Eleftheriou,
1997). Para determinar el grado de sobreposicion de nicho entre poblaciones se utilizo

el indice de Pianka (1973): O jk = Z (PiiP i k)/NZ(ij 2 P i2), donde P jj y Pix representan
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la proporcion de temperaturas “i” seleccionadas. El indice varia de 0 a 1, donde valores
> 0,6 se consideran "biologicamente significativos" (Pianka, 1976). Para validar la
importancia de estos solapamientos, se compararon los valores observados con una
distribucion de un modelo nulo. La distribucion de los datos del modelo nulo es el
resultado de un re-muestreo con 1000 asignaciones al azar utilizando el programa
EcoSim v7.42 (Gotelli & Entsminger, 2001). El valor observado se considerd
estadisticamente diferente de la distribucion nula si fue mayor o menor que el indice
de solapamiento obtenido al 95% (P <0,05; Winemiller y Pianka 1990). Si el valor
observado es significativamente menor que el indice simulado se sugiere diferencias
en el nicho térmico mientras que un valor observado significativamente mayor que el
indice de simulacion sugiere similitudes en este eje del nicho (Winemiller & Pianka,

1990).

Curvas de desempefio térmico

Las curvas de desempefio se describieron en términos de los siguientes
parametros: (1) la temperatura 6ptima (Topt); los rangos de tolerancia CTminy CT
max (2); el alcance de rendimiento térmico (CT max- CTmin) (3) y el desempefio
maximo (u max) (4). Ademas, se utilizé el indice WT como otra medida de la
tolerancia térmica, el cual resulta de la diferencia entre la temperatura critica maxima
(CTmax) del individuo y la temperatura promedio anual del habitat o localidad (Thab)

(Bozinovic et al., 2016; Gaitan-Espitia et al., 2013).

El ajuste de varias funciones: Gaussiano, Lorentziano y Polinomial de segundo

grado que podrian describir el desempefio del organismo como una funcién de la
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temperatura fueron seleccionados utilizando el Criterio de informacion de Akaike
(Angilletta, 2006). EI AIC representa un equilibrio entre la probabilidad explicada por
el modelo y el nimero de pardmetros del modelo (complejidad del modelo),

seleccionando el modelo més parsimonioso (Kingsolver & Massie, 2007).

Antes del analisis, probamos la normalidad y la homocedasticidad para todas las
variables utilizando las pruebas de Kolomogorov-Smirnov y Levene, respectivamente.
Se realizaron ANOVA de medidas repetidas, con la velocidad de vuelco como variable
de respuesta, el macrohabitat y las temperaturas fueron los factores. Los valores
promedios de los pardmetros fueron evaluados usando la prueba de Kruskal-Wallis,
usando la localidad como factor. En todos los casos, cuando las diferencias en los
promedios fueron significativas al nivel de P <0.05, se analizaron con una prueba de
Tukey a posteriori (HSD). Se realizaron andlisis de correlacion (correlacion de rangos
de Spearman) entre cada pardmetro ecofisiolégico (CTmin, Topt, CTmax) y las
temperaturas climaticas para comparar estos indicadores de adaptacion térmica con el

origen geografico de las diferentes poblaciones de S. thomisoides.

RESULTADOS
Caracterizacion del micro-ambiente térmico en el campo

Los sensores de temperatura dan cuenta de una notable variacion diaria en el
microambiente térmico en todas las localidades, hallandose bajas temperaturas durante
la mafiana (7:00am-10:00 am) y la noche (00:00am-3:00am), mientras que la
temperatura se eleva considerablemente durante la tarde, alcanzando las mayores

temperaturas entre las 13:00-18:00hrs, bajando paulatinamente entre las 22:00-23:00
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hrs (Tabla 1.2). Al analizar los histogramas de frecuencia de las temperaturas bajo roca
se puede apreciar que practicamente todas son bimodales dando cuenta de la variacion
diaria (BC> 0,55) (ver Anexo 2-6). Las poblaciones costeras son las que presentan
menor varianza; ademas, el coeficiente de variacion indica una mayor variabilidad
térmica en las localidades del interior como es el caso de Canchones, Lo Prado y
Vicufia con respecto a las de costa. Las maximas flucttian entre un rango de 35 a 39
grados, mientras que las minimas flucttan entre 11 a 21 grados. Considerando todas
las localidades, la temperatura minima promedio hallada bajo roca fue de
aproximadamente 16,21 °C y la méxima de 33,59 °C. El valor promedio de
temperatura considerando todos los sensores fue de 24,76 £ 2,93 °C, las temperaturas
mas altas se encontraron en el norte de Chile en las localidades de Iquique (26,99 +
2,65 °C) y Canchones (26,26 + 3,93°C), seguidos por Punta de Choros (25,57 + 3,93)
y Vicufa (23,84 + 4,85) mientras que las mas bajas se encontraron al sur de la
distribucion de la especie en Maitencillo (20,20 + 2,65°C) y Lo Prado (25,54 +

4,18°C).

Tabla 1. 2. Temperatura promedio y su variacion diaria obtenida a partir de los

sensores de temperatura para las distintas localidades.

7:00- 10:00- 13:00- 18:00- 21:00- |[00:00-
Localidades 10:00 13:00 18:00 21:00 00:00 |[3:00
Punta de
Choros 21,10 25,27 28,99 31,19 25,08 21,83
Canchones 20,66 26,73 33,60 29,58 24,81 22,18
Maitencillo 16,22 19,26 26,00 24,16 18,73 16,86
Iquique 26,34 28,95 30,09 27,72 27,23 25,80
Vicufia 19,10 24,10 32,24 25,91 21,97 19,74
Cuesta Lo
Prado 21,00 26,30 29,50 28,50 25,80 18,95
Promedio 20,73 25,10 30,06 27.84 23,93 20.89
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Preferencia térmica (Tp): el efecto de la localidad y el periodo del dia

Considerando todas las poblaciones estudiadas la temperatura preferencial (Tp)
promedio de esta especie es de aproximadamente 25,53 + 2,65°C. Los resultados
muestran que la temperatura preferencial (Tp) obtenida en laboratorio varia
dependiendo de la hora del dia (ANOVA medidas repetidas dos factores, F3, 300 =
170,73, p << 0,001) y de la localidad (ANOVA medidas repetidas, Fs, 100 = 19,99, p
<< 0.001); ademas se encontrd una interaccion entre la hora y la localidad (ANOVA
medidas repetidas, Fis, 300 = 4,73, p<< 0,001. Por otra parte, no se encontré ninguna
correlacion significativa entre la masa corporal (g) y la preferencial térmica en las
localidades de Canchones (Correlacion de = -0,25; p= 0,42), lquique (Correlacion de
Pearson = 0,455; p = 0,066), Vicufia (Correlacion de Pearson = 0,01; p = 0,95), Lo
Prado (Correlacion de Pearson = 0,025; p = 0,90) y Maitencillo (Correlacion de
Pearson = 0,025; p = 0,90); sin embargo, si se encontrd una correlacién negativa y
significativa en la localidad de Punta de Choros (Correlacion de Pearson = -0,48; p
<0,05). Se encontraron correlaciones positivas y significativas entre la temperatura
preferencial promedio (Tp) y las variables ambientales de cada localidad (T° anual
media: Correlacion de Pearson = 0,229; p = 0,018; T° méaxima anual: Correlacion de
Pearson = 0,274; p = 0,005; T° maxima mes mas calido: Correlacién de Pearson = 0,
598; p = 0,001). No se encontraron diferencias entre sexos en la preferencia de

temperaturas en laboratorio (Prueba t de student = -0,92, gl = 106, p = 0,36).

El analisis de Tukey nos muestra que las poblaciones costeras tienen preferencias
térmicas més bajas en relacion a las localidades del interior -en particular durante el

periodo crepuscular- donde ademas las poblaciones de interior y costa se agrupan con
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temperaturas preferenciales similares, principalmente durante las mafianas; sin
embargo, en el caso de Vicufa las temperaturas preferenciales durante la tarde tiende
a ser parecido a las localidades costeras. Por otro lado, en todos los casos,
independiente de la localidad las temperaturas preferenciales aumentan durante el dia,
alcanzando altas temperaturas durante la tarde (18:00-20:00pm) y bajas temperaturas
en las mafanas (10:00-12:00am), estas diferencias se hacen menos notorias en
localidades costeras (Figura 1.2). Se pudo observar la tendencia de los individuos hacia
la region mas fria del gradiente durante las mafianas y hacia temperaturas més altas
durante el anochecer (Anexo 7A-B). Los sensores de temperatura bajo roca dan cuenta
del mismo patron obtenido en laboratorio en la variacion dia vs tarde-noche, donde las
preferencias de temperatura aumentan paulatinamente durante el dia. En este sentido,
se observa una relacion directa entre la temperatura del micro habitat y las
temperaturas preferenciales obtenidas en laboratorio durante el mismo periodo del dia

(Figura 1.3).

Al observar el histograma de preferencia térmica se puede sefialar que esta especie
prefiere temperaturas célidas (entre 20-30°C), pero tiende a evitar temperaturas
inferiores a los 10°C y superiores a los 40°C, por lo que selecciona con alta frecuencia
temperaturas intermedias entre estos dos rangos, tanto en poblaciones costeras como
en aquellas lejanas a la costa. El histograma obtenido con las seis poblaciones difiere
de una distribucion normal (K-S = 0,079, p < 0,01) y muestra poca bi-modalidad
(Figura 4). En el mismo sentido la bi-modalidad es mas marcada en las poblaciones
del interior con respecto a las de costa (Figuras 1.4a-b). Las distribuciones de
frecuencia de las poblaciones costeras no resultaron ser diferentes a las del interior (K-

S=0,1, p > 0,05) y en ambos casos los histogramas de costa e interior difieren de una
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distribucion normal (Poblaciones de costa: K-S = 0,065, p < 0,01; Poblaciones del
interior: K-S = 0,087, p < 0,01). Se encontraron diferencias entre poblaciones de costa
e interior con respecto a las varianzas, donde los mayores valores del coeficiente de
variacion y varianzas se encontraron en poblaciones alejadas de la costa; sin embargo,
estas diferencias se van haciendo menos pronunciadas en las poblaciones del centro y
sur (Tabla 1.2). La especie resultd ser una especie generalista en la seleccién de
temperaturas (Ba > 0,6); sin embargo, la diferencia de amplitud de nicho entre
poblaciones de costa (n = 3, Ba = 0,55 £ 0,02) e interior (n = 3, Ba = 0,69 £ 0,06) no
resulto ser estadisticamente significativa (Mann-Whitney, p = 0,081). Por otro lado, el
indice de Pianka muestra una alta y significativa similitud de nicho térmico entre las
poblaciones (Tabla 1.4). Para més detalles de los resultados hallados en este capitulo

ver Anexo (Figuras 8-10).

Tabla 1.3. Resumen de preferencia térmica (Tp), coeficiente de variacion (CV),

varianza y amplitud de nicho térmico (Ba) halladas en laboratorio por cada localidad.

Localidad Regidn Clima Tp CV | Varianza @ Ba

Iquique Norte costa Desértico 23,37+574 | 2456% | 32,97% | 0,47

Canchones Norte interior Desértico 29,01 +£9.83 |34,20%  86,70% 0,76

Punta Choros | Centro costa | Semidesértico | 22,24+ 7,06 | 31,76% @ 49,88% 0,58
Centro

Vicufia Semidesértico | 25,16 + 8,33 | 32,00% | 69,50% 0,70
interior

Maitencillo Sur costa Mediterraneo | 24,44 +7,63 | 31,22% @ 58,22% | 0,59

Lo Prado Sur interior Mediterraneo | 28,01 +8,92 |31,87% | 79,65% 0,63
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Tabla 1.4. Valores de superposicion de nicho térmico entre las poblaciones estudiadas.

Canchones | lquique @ Punta Choros @ Vicufa Maitencillo = Lo Prado

Canchones
lquique 0,69
Punta Choros 0,67 0,78
Vicufia 0,86 0,81 0,82
Maitencillo 0,81 0,93 0,86 0,88
Lo Prado 0,91 0,71 0,69 0,84 0,82

La superposicion se calculé con el indice de Pianka. Donde los valores 0y 1 corresponden al
minimo y maximo de superposicion, respectivamente. Los valores iguales o superiores a 0,6

se consideran como alta sobre posicion de nicho.
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Figura 1.2. Variacion geografica de la temperatura preferencial a distintas horas
experimentales en distintas localidades (ANOVA medidas repetidas de dos factores, F

15,300= 4,72, p <<0,05).
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Desempefio y tolerancias térmicas

Los modelos mas adecuados para describir las curvas de desempefio térmico de
S. thomisoides en cada localidad se pueden ver en Tabla 5. Se encontrd un efecto
significativo de las temperaturas sobre el desempefio locomotor (ANOVA medidas
repetidas dos factores: Fg, 464 = 37.80, p << 0.001), pero no se encontrd un efecto del
macrohabitat (ANOVA medidas repetidas dos factores: F1, 58 = 0.450, p = 0.526) o
interaccion entre las variables (ANOVA medida repetidas de dos factores: Fg, 464 =
0.820, p = 0.580). El rendimiento locomotor se ve fuertemente afectado por las bajas
temperaturas en todas las localidades (Fig. 7 A): las arafias pierden casi toda la
capacidad de movimiento por debajo de los 15°C, mientras que su temperatura Optima
fluctta entre 20 y 30°C, a mas de 35°C el desempefio comienza a caer abruptamente
con un bajo desempefio promedio (Fig. 7 B). La curva de desempefio térmico muestra
una asimetria considerable hacia la derecha, donde estan las altas temperaturas
principalmente en las localidades del norte y centro de la distribucion de la especie

(Fig. 7 A).

La masa corporal (g) Unicamente estuvo correlacionado con el desempefio
méaximo individual (u max) (Correlacién de Spearman = 0,27, p = 0,033), por lo que
fue el dnico parametro evaluado mediante un ANCOVA. No se encontraron
diferencias en las tolerancias térmicas entre localidades (Kruskal-Wallis, CT min: Hs
-6,13; p = 0,294; CT max: Hs= 8,10; p = 0,15). La temperatura critica minima
promedio (CTmin) considerando todas las poblaciones fue de 6,62 + 2,13 °C, mientras
que la méaxima (CT max) fue de 44,05 £ 4,97°C; por otro lado, el desempefio maximo

(u max) y la temperatura 6ptima promedio de esta arafia fueron de 1,15 + 0,43 s-! y
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25,33 = 2,65°C, respectivamente. Sin embargo, tampoco se encontraron diferencias
entre localidades en ambos pardmetros (u max: ANCOVA, Fs 53 =1,16; p=0,33; T°
optima: Kruskal-Wallis, Hs = 7,25; p = 0,20). Por ultimo, tanto como el alcance de
rendimiento térmico (CTmax- CTmin) y el indice de tolerancia térmica no variaron en
el gradiente ambiental (Kruskal-Wallis test, CTmin- CTmax: Hs = 5,51; p = 0, 357;

WT: Hs=8,76; p = 0,119) (Tabla 1.6).

54



Tabla 1.5. Comparacion de las funciones utilizadas para describir las curvas de

desempefio térmico de las distintas poblaciones, utilizando el criterio de informacion

de Akaike (AIC).

Poblacion Funcion AIC M
Canchones Polinomial segundo 3 52,08 0
grado
Gaussiano 4 -51,14 0,82
Lorentziano 4 -51,15 0,81
lquique Polinomial segundo 3 78,89 0
grado
Gaussiano 4 -73,21 5,68
Lorentziano 4 -72,97 5,92
Vicufa Polinomial segundo grado 3 -67,38 10,26
Gaussiano 4 -77,74 0
Lorentziano 4 -76,75 0,88
P. de Choros Polinomial segundo grado 3 -76,86 10,26
Gaussiano 4 -83,24 0
Lorentziano 4 -82.47 0,89
Lo Prado Polinomial segundo 3 79,47 0
grado
Gaussiano 4 -70,83 8,64
Lorentziano 4 -70,76 8,70
Maitencillo Polinomial segundo 3 -6425 0
grado
Gaussiano 4 -63,45 5,84
Lorentziano 4 -63,48 5,84

La funcion con el AIC mas bajo es la que mejor describe los datos (marcada en

negrita). K = es el nimero de parametros en la funcion. Ai, = Diferencia entre el AIC

de un modelo seleccionado y el AIC mas bajo.
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Tabla 1.6. Parametros de la curva de desempefio térmico en distintas poblaciones de

la arafa Sicarius thomisoides.

Poblacion CT min (°C) | CT max (°C) RT T° éptima (°C) umax WT
Iquique 6,37+1,91 | 4517+586 | 39,24+7,66 | 26,01 + 2,2 | 1,17 +0,47 | 26,82+5,95
Canchones 6,44+1,08 | 4562+595 | 38,73+6,22 | 2645+291 | 1,41+043 |27,06+ 586
Punta de Choros | 8,05+3,66 | 41,7+254 | 34,74+ 3,66 2419+ 2,04 | 1,16+0,63 | 28,75+2,87
Vicufia 6,83+1,95 | 4526+4,21 | 3843+5,41 | 2577+334 | 1,01+0,25 | 29,56 + 4,21
Maitencillo 6,00 +1,09 | 41,77+ 4,12 | 35,77 +4,73 23,71+ 25 1,2+0,38 | 26,64 +4,12
Lo Prado 6,05+1,82 | 4519+550 | 39,13+5,68 | 2582+ 2,83 11+0,1 |30,79+5,50

Abreviacion: CTmin = temperatura minima critica de desempefio; CT max = temperatura
maxima critica de desempefio; RT: rango de tolerancia; T° optima = temperatura a la cual el
desempefio es maximo; u max = desempefio maximo promedio; WT = diferencia entre CT

max y la temperatura anual promedio de la localidad.

Desempefio térmico vs temperatura del macro habitat

Se encontraron relaciones negativas entre CTmin y WT con la temperatura anual
promedio, pero ninguna de estas correlaciones fue significativa (CTmin: Coeficiente
de Spearman = - 0,11; p = 0,39; WT: Coeficiente de Spearman = -0, 194; p = 0,137).
Por otro lado, al relacionar u max, T° Optima y CTmax con la temperatura anual
promedio de cada localidad, se encontrd un efecto positivo y significativo sobre la
temperatura éptima, mientras que en los demas parametros no existieron correlaciones
significativas (umax: Coeficiente de Spearman = 0,182; p = 0,163; T° Odptima:
Coeficiente de Spearman = 0, 251; p = 0,053; CTmax: Coeficiente de Spearman =

0,193; p = 0,14). La temperatura éptima y las temperaturas maximas resultaron estar
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ligeramente relacionadas (Temperatura méxima anual: Coeficiente de Spearman =
0,306; p = 0, 017; Temperatura maxima mes mas calido: Coeficiente de Spearman =
0,27; p = 0, 032), pero los demé&s pardmetros no estuvieron correlacionados con estas
variables ambientales (datos omitidos). Por Gltimo, en ausencia de adaptacion térmica
ninguno de los pardmetros de la curva de desempefio varia con la latitud en el gradiente
ambiental (T° optima: R? = 4,5%, F1, 53 = 2,71, p = 0,105; umax: R? = 5,7%, F1 s =
3,5, p = 0,066; CT max: R? = 2,5%, F1,5s= 1,38, p = 0,24; CT min: R? = 0,5%, F1,55 =
0,01, p = 0,94; WT: R? = 3,8%, F1,55 = 2,28, p = 0,136; Rango de tolerancia: R? =

1,5%, F1,58=0, 97, p =0, 329).
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Figura 1.6. Curvas de desempefio térmico ajustadas para cada poblacion estudiada.
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indican diferencias significativas.
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Desempefio térmico vs temperatura del micro habitat

Si bien la influencia del macro hébitat no parece estar correlacionada con la biologia
térmica de esta especie, los resultados muestran una alta relacion entre las temperaturas
optimas de desempefio y las temperaturas del micro habitat (Figura 8). La correlacion
entre la temperatura del microhabitat y el éptimo de desempefio para las poblaciones
estudiadas es positiva y significativa (Correlacion de Spearman= 0,87, p = 0,02). Las
fluctuaciones térmicas (mé&ximos y minimos) bajo roca serian similares entre
poblaciones, al igual que los valores de CTmax y CTmin de laboratorio. En este
sentido, el nicho térmico realizado visto como subconjunto del nicho fundamental
también se conserva en el gradiente ambiental, aunque los macro hébitats sean

térmicamente distintos en el gradiente ambiental (Figura 9).
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Figura 1.8. Relacién entre temperatura éptima de desempefio y temperatura promedio
bajo roca en las distintas localidades estudiadas.
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Figura 1.9. Conservacion del nicho térmico realizado y su relacion con las tolerancias

térmicas a lo largo del gradiente ambiental.

DISCUSION

El estudio de la preferencia y tolerancias térmicas facilita la descripcién de la
ecologia de las especies y su capacidad para evaluar la idoneidad de un hébitat en
particular (Hertz et al., 1993). Los resultados muestran que el nicho térmico se
mantiene constante independiente de las condiciones ambientales y la amplitud de
nicho no varia significativamente entre localidades de costa e interior. Se observo una
alta similitud entre la temperatura preferencial total (Tp) (25,54 + 2,65°C) vy las
temperaturas Optimas de desempefio (Topt) (25,33 + 2,65°C), ademas no hay

diferencia entre sexos en cuanto a la seleccion de temperaturas en laboratorio. Al
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respecto, hace tiempo se ha propuesto que las preferencias térmicas y la fisiologia
térmica estan estrechamente vinculadas, de modo que las temperaturas preferenciales
suelen acercarse a las temperaturas que maximizan la adecuacion bioldgica darwiniana
y se acercan a las temperaturas optimas (Cowles & Bogert, 1944; Dawson, 1975;
Angilletta et al. 2006; Martin & Huey, 2008). Estudios recientes sefialan que este
comportamiento parece ser bastante comln en ectotermos, especialmente en
ambientes fluctuantes (Pianka, 1986; Martin & Huey, 2008). Dicho esto, en nuestros
resultados se observa claramente que las temperaturas preferenciales siempre se
encuentran dentro del rango 6ptimo de desempefio. En este sentido, es sabido que la
temperatura corporal (Tb) en ectotermos se mantiene a través de la termorregulacion
dentro de un rango estrecho donde los niveles de desempefio se maximizan donde la
temperatura preferencial y la temperatura Optima se encuentran correlacionadas

(Huey, 1991; Rubio & Carrascal, 1994).

Los resultados obtenidos sugieren que Sicarius thomisoides es una especie
euriterma con una gran amplitud de nicho térmico, capaz de moverse en un amplio
rango de temperaturas, pero tiende evitar temperaturas inferiores a 10°C y cercanas a
40°C tanto en costa como en el interior, temperaturas que probablemente podrian
afectar su desempefio. Las temperaturas de campo obtenidas mediante los sensores se
mueven dentro de un rango menor, pero estan incluidas dentro del nicho térmico
fundamental encontrado en laboratorio (nicho realizado vs nicho fundamental)
(Hutchinson, 1957; Kearney et al., 2002). Ademas, la variacion diaria bajo roca parece
coincidir con lo encontrado en laboratorio respecto a las temperaturas preferenciales
(Tp). En este sentido, se observa que S. thomisioides tiende a ajustar su T° preferida

experimental a lo que en su experiencia ontogenética encuentra en su micro habitat,
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concordando con lo sugerido por Sepulveda et al. (2004) para arafias nocturnas que
pasan gran parte de su vida bajo rocas. Esta variacion diaria en Tp se ha encontrado
tanto en artrépodos como pequefios vertebrados nocturnos (Canals et al., 1997;
Anguiletaetal., 1999; Alfaro et al., 2013) y daria cuenta de los cambios en los periodos
de actividad en este tipo de organismos. En este sentido, Alfaro et al. (2013) también
encontraron que L. laeta (Sicariidae), una especie con habitos nocturnos y
perteneciente a la misma familia, selecciona temperaturas bajas durante las marianas y
altas durante el anochecer. De esta manera, la bimodalidad de los histogramas de
frecuencia reflejaria el cambio dréstico en sus preferencias térmicas durante las horas
de actividad (Alfaro et al. 2013). La funcién de incrementar Tp durante el anochecer
puede estar relacionado directamente con la capacidad termoregulatoria de estas arafias
en la naturaleza (Anguileta et al, 1999; Alfaro et al., 2013). Por ejemplo, algunos
lagartos nocturnos tienden a aumentar su temperatura corporal antes de comenzar su
actividad durante la noche, donde la alta temperatura corporal diurna ayudaria en la
digestion, mantenimiento, crecimiento, forrajeo y otros procesos fisioldgicos que son
dependientes de la temperatura (Anguileta et al., 1999). Por otra parte, la ausencia de
diferencias en las preferencias térmicas entre arafias de distintos sexos daria cuenta
posiblemente de un uso similar de micro habitats en condiciones de campo, lo que se
ha visto también en otros ectotermos (Anaya-Rojas et al., 2010). En este escenario, los
individuos podrian competir por la disponibilidad de refugios con alta calidad térmica,
favoreciendo la territorialidad y la lucha por el uso del mismo micro habitat (Huey et

al. 1989; Diaz et al., 2006).

Por otro lado, el hecho de que las temperaturas preferenciales y temperaturas éptimas

de desempefio no guarden relacion directa con el tipo de clima en que se encuentren
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las arafias, plantea que las temperaturas halladas en laboratorio, serian temperaturas
que elegirian en ausencia de las restricciones ecoldgicas que les impone el ambiente y
estarian mas relacionadas con las encontradas en el micro habitat (Huey & Stevenson,
1979; Huey et al., 1989; Sepulveda et al. 2004). La ausencia de un patrén consistente
entre la biologia térmica y la latitud se ha encontrado en otros artrépodos de amplia
distribucion (Gardiner et al., 2010). En este sentido, hay dudas sobre el significado
ecoldgico de la preferencia térmica medida en el laboratorio ya que generalmente no
hay relacién con la temperatura de campo, pero si parece coincidir con las temperaturas

halladas bajo roca (Humphreys, 1977).

La temperatura preferencial promedio (25,54t 2,65°C) de S. thomisoides
(Sicariidae) es mayor en comparacion a otras arafias presentes en Chile evaluadas con
la misma metodologia (Alfaro et al. 2013; Sepulveda et al. 2014); sin embargo, esto
no es raro pensando que esta arafia vive en ambientes desérticos. En otras especies de
amplia distribucién en el pais como el caso de Loxosceles laeta y Scytodes globula
alcanzan temperaturas preferenciales promedio de 20,55 + 3,01 y 19,06 + 2,56
respectivamente, pero solo Loxosceles laeta (Sicariidae) es capaz de vivir en ambientes
deseérticos (Alfaro et al., 2013; Taucare-Rios & Sielfeld, 2013). La temperatura
preferencial de S. thomisoides también es superior a otras araneomorfas mencionadas
en literatura. En el trabajo de Alfaro et al. (2013) se sefiala que la familia Sicariidae
tiene temperaturas preferenciales superiores a otras arafias. Por ejemplo, en Agelenidae
la temperatura preferencial se mueve entre 23 y 23,5 °C (Pulz, 1987), mientras que
oscilan entre 16 y 22,3°C en la familia Clubionidae (Almquist, 1970); sin embargo, no

es superior a la encontrada en las arafias lobo de la familia Lycosidae, cuyas
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temperaturas preferenciales pueden alcanzar inclusive los 42°C (Sevacherian &

Lowrie, 1972; Frick et al., 2007).

Se puede sefialar que la especie S. thomisoides presenta rangos de tolerancia
similares, pero inferiores a otras arafias de la misma familia (Alfaro et al., 2013); sin
embargo, el efecto de las altas temperaturas en el desempefio parece ser menor que en
el caso de las bajas temperaturas. En relacion a la ausencia de diferencias entre los
parametros del desempefio, los modelos tedricos de evolucion térmica plantean una
serie de hipdtesis que podrian restringir la adaptacion local de las poblaciones en un
gradiente térmico (Angilletta, 2009; Gardiner et al., 2010). Uno de estas hipdtesis es
el efecto de las condiciones de jardin comun y la aclimatacién en laboratorio, donde la
mantencion de condiciones similares durante un tiempo prolongado haria converger la
fisiologia de organismos provenientes de distintas condiciones climaticas (Gatten et
al., 1988), mientras que otra posibilidad es la minimizacion de los efectos climaticos a
través del efecto del “micro habitat”, siendo frecuente hallar estos resultados en
animales que basan mucho de su comportamiento y fisiologia en el micro-habitat, los
cuales son muy homogéneos entre macro-habitats heterogéneos (Huey et al., 1989;
Huey, 1990; Gaitan- Espitia et al., 2013). En el caso de estas arafias, es posible que
seleccionen rocas con temperaturas adecuadas con la finalidad de maximizar su
desempefio, sin la necesidad de aumentar sus rangos de tolerancia fisioldgica en
ambientes térmicos estresantes, lo que ha sido encontrado en otros ectotermos que
viven en climas deseérticos (Huey et al., 1990; Goldsbrough et al., 2004; Sabo, 2003).
Es decir, si estas arafias son capaces de seleccionar los mismos microambientes

térmicos en macro habitats térmicamente heterogéneos las restricciones fisioldgicas se
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tornan menos relevantes y el nicho térmico se conserva (Huey, 1991; Wiens &

Graham, 2005).

En definitiva, se puede sefialar que S. thomisoides es una especie euriterma, lo que
le permitiria ocupar ambientes con distintos tipos de climas en Chile; sin embargo, los
resultados sugieren que esta arafa prefiere seleccionar temperaturas célidas (25-30°C)
y evitar bajas temperaturas (iguales o inferiores a los 15°C) tanto en campo como en
laboratorio. La temperatura preferencial a su vez difiere entre algunas poblaciones
cercanas Yy lejanas de la costa, entre climas distintos y durante el periodo del dia y
parece estar correlacionada con la temperatura 6ptima de desempefio. La amplitud de
nicho térmico, coeficiente de variacién y varianza resultaron ser mayores en
poblaciones sometidas a una alta variabilidad térmica (poblaciones del interior), con
respecto a las poblaciones cercanas a la costa; sin embargo, no hay diferencias
significativas en el nicho térmico. Los rangos de tolerancia y las temperaturas éptimas
no varian entre localidades, conservandose el nicho térmico en el gradiente ambiental,
dando cuenta de la posible importancia de la seleccion de micro habitats para este tipo

de organismos y/o la baja plasticidad del nicho en esta especie.
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Capitulo 2: Seleccion de micro-habitat en la arafia Sicarius
thomisoides (Araneae: Sicariidae): el efecto de la temperatura
y del tamafio de la roca.

(*Aceptado y publicado en: Taucare-Rios, A., Veloso, C. & R. O. Bustamante. 2017.

Microhabitat selection in the sand recluse spider (Sicarius thomisoides): the effect of

rock size and temperature. Journal of Natural History 51:37-38.
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RESUMEN

La temperatura es un factor muy relevante en la seleccion de habitat para las arafias,
ya que siendo organismos ectotermos. Bajo rocas estos organismos pueden evitar el
estrés térmico seleccionando micro-habitats cuyas temperaturas puedan maximizar su
desempefio; sin embargo, estas predicciones eco-fisiologicas han sido pobremente
estudiadas en arafias. Los resultados muestran que la probabilidad de encontrar
individuos de esta especie aumento segun el tamafio y la temperatura de la roca en el
campo. Nuestros resultados proporcionan apoyo cuantitativo a la seleccién de micro-
habitat de Sicarius thomisoides en la que prefiere rocas grandes y mas céalidas durante
el dia. Se establecio una correlacion positiva entre el tamafio de los individuos y el
tamanio de roca seleccionado y entre la temperatura corporal y la temperatura de roca
elegida tanto en la costa como en el interior. Sin embargo, la selectividad de las rocas
no vario entre las poblaciones. Las arafias seleccionan temperaturas cercanas al 6ptimo
de desempefio (26-30°C) y tienden a evitar temperaturas extremas proximas a los
puntos criticos hallados en laboratorio, encontrandose una gran concordancia entre los
requerimientos térmicos obtenidos en laboratorio y el uso de las temperaturas en
condiciones de campo; no obstante, se desconoce si existen otros factores ambientales

que puedan explicar la seleccion de micro-habitats en estas arafias.

Palabras clave: arafas, micro-habitat, rocas, selectividad, tamafio, temperatura.
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INTRODUCCION

El habitat se puede concebir como el espacio que reune las condiciones y
caracteristicas fisicas y bioldgicas necesarias para la supervivencia y reproduccion de
una especie, es decir, para que una especie pueda perpetuar su presencia en dicho lugar
(Hall etal., 1997; Krausman, 1999). La seleccién del habitat puede ser definido como
“un proceso jerarquico que involucra una serie de decisiones conductuales innatas y
aprendidas por un animal, en relacién a qué habitat usaria a diferentes escalas del

ambiente” (Hutto, 1985; Krausman, 1999, pag.86).

La seleccion de habitat puede tener consecuencias importantes para la biologia de
un individuo ya que influird el conjunto de condiciones abidticas y bioldgicas del
organismo (Sih et al., 1992; Martin 2001; Dias & Machado, 2007). En este sentido, las
condiciones ambientales de los microhabitats son importantes en la determinacion de
los patrones de distribucion en pequefios animales a una micro escala (Krebs, 1972;

Cady, 1984).

Las arafias son un grupo bien estudiado de depredadores terrestres, pero las
generalizaciones sobre el uso del habitat en las arafias es complejo debido a su amplia
diversidad de estrategias de forrajeo (Wise, 1993). Estos artrépodos cuando
seleccionan habitats adecuados pueden tener acceso a refugios con mejores
condiciones térmicas y estructurales, asi como a los sitios en los que pueden maximizar
las posibilidades de encontrar presas y parejas sexuales, afectando positivamente el

fitness (Morse & Stephens, 1996; Martin, 2001; Voss et al. 2007).

La temperatura es un factor muy relevante en la seleccion de micro habitat para

las arafias, ya que siendo organismos ectotermos, estos animales estan limitados por la
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temperatura de su medio ambiente (Cobb, 1994). Las condiciones térmicas son
conocidas por influir en la seleccion de hébitat de las arafias y otros ectotermos,
principalmente a través de la influencia de la disponibilidad de presas y la presencia
de refugios térmicos favorables para su crecimiento y reproduccion (Reichert & Tracy,
1975; Goldsbrough et al., 2004; Glover, 2013). Esta variable ambiental es
especialmente importante en el uso y seleccion de habitat en ectotermos nocturnos que
viven bajo rocas como el caso de pequefios vertebrados y arafias (Huey, 1991,
Goldsbrough et al. 2004; Van den Berg et al., 2015) donde las propiedades fisicas de
la roca como el color, tamafio y textura pueden afectar la transferencia y acumulacion
de calor en los microambientes presentes en estos refugios (Huey et al., 1989).
Ademas, es sabido que bajo rocas estos organismos pueden evitar el estrés térmico
seleccionando microambientes térmicos favorables para maximizar su actividad
locomotora buscando temperaturas cercanas al éptimo de desempefio (Riechert, 1976;
Huey, 1991). Generalmente los ectotermos seleccionan rocas de gran tamafio, ya que
en condiciones de altas temperaturas la termorregulacién es mas adecuada (Huey,
1991). Por ejemplo, se sabe que las rocas mas grandes retienen el calor por mas tiempo
y al mismo tiempo permiten que los organismos no alcancen temperaturas criticas
(muy altas 0 muy bajas) durante el dia en condiciones de estrés térmico (Huey et al.,

1989; Huey, 1991).

Los estudios en arafias cursoriales o errantes han demostrado que la temperatura
y el tamafio del refugio jugarian aparentemente un papel importante en la seleccion del
micro habitat, principalmente en arafias que viven bajo rocas en ambientes desérticos
(Goldsbrough et al., 2004, Glover, 203; Van Den Berg et al., 2015). Las especies que

viven en ambientes térmicamente estresantes son un modelo ideal para desarrollar una
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acabada comprension de como los animales usan diferentes estrategias para mitigar el

efecto de los extremos térmicos (Van den Berg et al., 2015).

Las especies del género Sicarius, conocidas como arafias de la arena presentan el
comportamiento de enterrarse con arena en ambientes desérticos y semidesérticos
(Magalhées et al., 2013). En Chile existen actualmente cinco especies descritas, de las
cuales S. thomisoides Walckenaer, 1847 presenta la mayor distribucion (Magalhaes et
al., 2017) pudiendo ser observada entre Arica y Rancagua. Las diferencias climaticas
encontradas a nivel altitudinal y latitudinal en Chile sugieren posibles adaptaciones
térmicas locales en esta especie. En este sentido, una de las diferencias de temperatura
mas marcadas es el contraste entre las localidades de costa y del interior en relacion a
las temperaturas promedio, maximas y minimas y la varianza térmica, donde
generalmente las localidades de la costa presentan menores temperaturas maximas y
las de interior menores temperaturas minimas (di Castri & Hajek, 1976). En el capitulo
anterior, se demostrd que esta arafia tiene temperaturas éptimas de desempefio
cercanas a los 26°C (entre 25-30°C) y que los rangos de tolerancia fisiologica de esta
especie se mueven dentro de los 6 y 44°C; sin embargo, se desconoce si esta arafia en
condiciones de campo es capaz de seleccionar micro hébitats térmicamente cercanos
a las temperaturas Optimas, evadiendo temperaturas proximas a las criticas de

desempefio.

En este capitulo se busca determinar cdmo esta arafia en base a sus requerimientos
fisiolégicos (nicho fundamental) es capaz de seleccionar micro habitats (a una micro
escala) con temperaturas adecuadas en el campo (nicho realizado) y si estas
temperaturas efectivamente se encuentran dentro del rango Optimo de desempefio

encontradas en laboratorio. En definitiva, se analizara si la arafia Sicarius thomisoides,
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exhibe seleccién de micro hébitats en diferentes lugares a lo largo de su distribucion
en busca de temperaturas cercanas al 6ptimo de desempefio. Para ello se realizé el
andlisis en dos escalas: (i) regionalmente, comparando la seleccion de micro habitats
entre los macro-habitats costa e interior y (ii) localmente, comparando el efecto del

tamarfio y la temperatura de la roca en la seleccion del micro habitat.

MATERIAL Y METODOS
Area de estudio.

Se seleccionaron seis localidades de diferentes climas a lo largo de la distribucion
conocida de S. thomisoides en Chile. Se definieron dos clases de macro-habitats:
cercano a la costa y alejado de la costa, en base a las diferencias de temperatura
promedio en enero de 2016 obtenidas por https://es.climate-data.org/. Localidades
cercanas a la costa: Iquique (20°12'06 "S, 70°09'21"O, Temperatura media: 21,1°C,
Temperatura maxima: 25,3°C), Punta de Choros (29°14'49"S;71°27'0O; Temperatura
media: 18,6°C, Temperatura méaxima 22,5°C) y Maitencillo (32°31'S;71°27'O,
Temperatura media: 19,1°C, Temperatura maxima: 24,7 °C). Localidades lejanas a la
costa: Canchones (20° 2552 "S; 69 ° 33'39"0, Temperatura media: 22,2° C,
Temperatura maxima: 28,8°C), Vicufa (30° 01'S; 70°42'0; Temperatura media: 20°
C, Temperatura maxima: 25° C) y Lo Prado (33° 26'S; 70°43'0O, Temperatura media:

20,5°C, Temperatura maxima: 29,5° C).
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Trabajo de campo.

En cada localidad se realizaron transectos de 10 x 5 m donde se buscaron
activamente arafias durante unas 2 horas/dia entre las 10:00-12:00 hrs durante el mes
de Enero de 2016. La superficie del suelo fue registrada levantando rocas en que
podrian encontrarse estas arafias. Para cada roca levantada independiente si tuviera o
no arafas fue medido la temperatura superficial de la roca siguiendo a Goldsbrough et
al. (2004), registrando tanto las ausencias como las presencias. Ademas, se midio la
temperatura del aire, la temperatura del suelo y la temperatura corporal (Th) para cada
arafia con un termometro infrarrojo no invasivo (Veloso et al., 2012). Todos los adultos
y juveniles fueron capturados, medidos (anchura del cefalotérax en mm) y sexados
siguiendo a Magalhdes et al. (2013). Con este método, se observo si la hembra tenia
un mechén denso de setas plumosas justo antes de las hileras, si la arafia la tenia,
entonces se consideraba como una hembra adulta, por el contrario se consideraba como
juvenil. Por otro lado, los machos adultos desarrollan completamente los 6rganos
copulatorios, por lo que resulta relativamente sencillo determinar su madurez sexual

(Magalhdées et al., 2013).

Analisis de los datos

Se realiz6 una regresion logistica utilizando MINITAB v. 16.0, donde la variable
de respuesta correspondia a la presencia / ausencia de arafia bajo la roca, mientras que
la temperatura de la roca temperatura, la temperatura del aire, la temperatura del suelo
y el tamafio de la roca fueron consideradas como variables predictoras. Para evaluar la
selectividad, se utilizé el indice de selectividad de Savage, donde valores por encima

de 1 indican seleccion positiva y por debajo de 1 evitacion en base a las ocurrencias

81



de las arafias bajo roca (Manly et al., 1993). Este indice tiene en cuenta el nimero de
rocas disponibles frente al nimero de rocas realmente ocupadas (ocurrencias) y ha sido
validado previamente tanto terica como empiricamente en otros estudios como buen
indicador para la preferencia de hébitat (Atienzal & Farino, 1996; Manly et al., 2002).
Los tamafios y temperaturas de las rocas se han agrupado en rangos de forma arbitraria.
Para tamafios de rocas: rocas méas pequefias (20-40cm) y rocas mas grandes (sobre
40cms). Para temperaturas de roca: temperaturas frias (15-20°C); temperaturas medias
(21-25°C), temperaturas calidas (26-30°C) y temperaturas muy altas (por encima de
31°C). El grado de selectividad para diferentes tamafios y temperaturas de rocas se
evalu6 mediante un ANOVA factorial. Los factores correspondieron al macro-hébitat
(costa frente al interior) y los rangos de temperatura y tamafio de la roca escogidos,
respectivamente. La asociacion entre la temperatura de la roca y la temperatura
corporal (Tb), asi como el tamafio de la roca y la anchura del cefalotérax (CW, como
un proxy para el tamafio del cuerpo) se probaron usando la correlacion de Pearson para
las poblaciones costeras y de interior, por separado. Se probaron previamente los
supuestos de normalidad y homoscedasticidad con las pruebas de Kolmogorov-

Smirnov y Levene, respectivamente.

RESULTADOS

Se muestrearon un total de 263 rocas, pero solo en 93 rocas se encontraron arafas.
La frecuencia de ocupacion de las rocas varia de 21,67 a 51,22% en las distintas

localidades. La mayoria de los individuos encontrados fueron hembras y juveniles; sin
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embargo, la proporcion de estos variaba dependiendo de la localidad. La mayoria de
las rocas ocupadas (92,47%) incluyeron solamente un individuo mientras que el 5,32%
y el 2,15% de las rocas tenian dos y tres individuos por roca respectivamente (Figura
2.1), en estos Ultimos casos usualmente se presencid canibalismo (Figuras 2.2. A-B).
En las poblaciones costeras predominan los adultos: los machos y las hembras,
mientras que en localidades de interior predominan los juveniles (Figura 2.3). La
mayoria de los adultos seleccionaron rocas grandes mientras que los juveniles
dominaban en una mayor proporcion bajo rocas pequefias (Figura 2.4A). Sin embargo,
se observa que los juveniles pueden ocupar rocas méas grandes en sitios con menor
proporcion de adultos: Canchones, Lo Prado y Vicufia (Figura 2.4B). Se encontr6 una
correlacion positiva entre el tamarfio de la arafia (ancho del cefalotérax) y el tamafio de
roca seleccionada, tanto en las poblaciones de la costa (r = 0,448; p = 0,001, n = 50)

como las del interior (r = 0,58; p = 0,001, n = 43) (Figura 2.5A).

Los resultados muestran que estas arafias seleccionan rocas grandes y calidas en
todas las localidades, independientemente si las poblaciones eran costeras o de interior
(Tabla 2.1). Se encontré ademas una fuerte y positiva correlacion entre la temperatura
de la roca y la temperatura corporal (Th) tanto en las poblaciones costeras (r = 0,58; p
=0,0001, n=47) como en las alejadas de la costa (r =0,67; p = 0,0001, n = 46) (Figura
5B). Las arafias prefirieron temperaturas entre 26 y 30 ° C (ANOVA, F1,4=6,92, p
<0,05) y rocas mayores de 40 cm en longitud (ANOVA, F14= 4,18; p <0,05) (Fig.
2.6). La selectividad de las rocas no difirio significativamente entre los macro-habitats
(Temperatura de roca: ANOVA, F120 = 1,65; p = 0,21, Tamafio de roca: ANOVA, F

120 =0,01; p=10,89) y no se encontrd efectos de interaccion entre la selectividad de
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la temperatura de la roca y el macro habitat (ANOVA, F 2,20 = 2,79; p = 0,06), 0 entre
la selectividad del tamafio de la roca y el macro habitat (ANOVA, F220 = 1,10; p =
0,37). Un efecto significativo y positivo se encontro entre la temperatura de la roca y
el tamafio de la roca en la probabilidad de encontrar la arafia, mientras que la
temperatura del aire y la temperatura del suelo no tuvieron efecto significativo (Tabla

2.2).
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Figura 2.1. Porcentaje de rocas ocupadas por distinto nimero de individuos

considerando todas las localidades.
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Figuras 2.2 A-B. A. Hembra de S. thomisoides hallada bajo una roca en Punta de
Choros en la posicion tipica de caza. B. Hembra comiéndose a un conespecifico bajo

la misma roca en la localidad de Maitencillo.
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Figura 2.3. Comparacion de abundancias entre adultos y juveniles para las distintas

localidades estudiadas.
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Figuras 2.4. A-B. A. Proporcion de individuos ocupando rocas grandes y pequenias.

Rocas grandes: Mayores a 40 cm de longitud; Rocas pequefias: Rocas menores a 40
cm de longitud. B. Proporcion de adultos y juveniles que usan Unicamente rocas

grandes considerando el numero total de adultos hallados.
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mientras que el 0 indica que no hay seleccién (media + desviacidn estandar).
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Tabla 2.1. Tamafio de rocas y temperaturas de rocas seleccionadas por S.

thomisoides en cada localidad. EI nimero de adultos y juveniles también estan

incluidos. O = oferta de rocas; E = rocas elegidas.

Tamanfo de roca Temperatura de roca

Localidad O E o Adultos ' Juveniles
(cm) O
Iquique 30 10 48,8 31,21 5 5
Canchones 52 20 46,81 33,22 6 14
PC“Q;?O? 45 21 47,5 25,83 17 4
Vicufia 27 9 42,45 29,71 3 6
Maitencillo = 45 19 42,5 24,88 12 7
Lo Prado 60 14 38,5 28,72 5 9

Tabla 2.2. Resultados de la regresion logistica para las distintas variables evaluadas.

Parametros Coeficientes Error estandar p
Constante -6,16 1,006 0,0001
Tamario roca (cm) 0,048 0,012 0,0001
Temperatura roca (°C) 0,228 0,045 0,0001
Temperatura suelo (°C) -0,051 0,035 0,149
Temperatura aire (°C) -0,045 0,025 0,067
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DISCUSION

La importancia de la seleccion de micro-hébitats para ectotermos ha sido
enfatizada previamente en la literatura (Huey, 1991, Schlesinger & Shine, 1994, Webb
& Shine, 2000, Sabo, 2003, Goldsbrough et al., 2004, Diaz et al., 2006); teniendo un
impacto importante en la fisiologia térmica y la ecologia de estos animales (Huey,
1991; Goldsbrough et al., 2004). Los resultados obtenidos indican un claro
comportamiento de seleccién de micro habitat por parte de esta arafia. Se encontr6 un
efecto positivo de la temperatura y el tamafio de la roca en la presencia de Sicarius
thomisoides, resaltando ambas variables como potentes sefiales para elegir refugios en
ambientes desérticos. Los valores del indice de selectividad muestran que las arafias
seleccionaron positivamente rocas expuestas a temperaturas entre 26-30° C, lo que se
encuentra dentro del rango 6ptimo de desempefio hallado en laboratorio y tienden a
evitar temperaturas muy bajas (15-20°C) y muy altas durante el dia (36-40°C) evitando
las temperaturas criticas. Ademas, esta arafia prefiridé refugiarse en grandes rocas,
independientemente de las condiciones ambientales del macro-habitat. Este patron de
uso refleja la seleccién activa basada en sefiales térmicas, donde las arafias
seleccionaron las rocas calidas proximas al Optimo, pero evitan a su vez sitios
demasiado calientes o frios cercanos a sus limites criticos. Resultados similares se han
encontrado en otros trabajos; sin embargo, los valores encontrados son
considerablemente mas bajos a los de este estudio (Sabo, 2003; Goldsbrough et al.,
2004, 2006; Van den Berg et al., 2015). Por otra parte, la seleccién de rocas grandes
también ha sido encontrada en otros ectotermos, tanto vertebrados como invertebrados

(Martin & Salvador, 1992; Goldsborough et al., 2004).
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La falta de diferencias en la selectividad entre las poblaciones cercanas y lejanas
a la costa resalta la importancia de microambientes o microclimas en la seleccion de
microhdbitats (Pringle et al., 2013). La seleccion de microhabitats aparentemente no
esta influenciada por las diferencias en las condiciones térmicas entre localidades, ya
que estas arafias podrian encontrar bajo rocas micro habitas térmicamente homogéneos
en macro habitats térmicamente heterogéneos, como fue sugerido en el capitulo
anterior. En este sentido, podria considerarse importante el papel de la estructura del
micro habitat (tamafio y temperatura) en la determinacion de los refugios utilizados

por ectotermos sedentarios (Huey et al., 1989; Kearney, 2002; Pringle et al., 2013).

En organismos ectotermos, la temperatura corporal (Th) debe mantenerse
constante dentro de un rango estrecho, donde los niveles de rendimiento se maximizan
(Huey, 1991; Rubio & Carrascal, 1994; Sabo, 2003). En las arafias, la seleccion de
refugios térmicos adecuados es critica para el crecimiento y la supervivencia; donde
la temperatura define los sitios de forrajeo y reproduccion (Morse & Stephens, 1996,
Goldsbrough et al.,, 2003, Glover, 2013). En climas desérticos con elevadas
temperaturas durante el dia, el refugio puede reducir el estrés térmico y la desecacion,
permitiendo que las arafias permanezcan mas frias durante las partes mas célidas del
dia (Lubin & Henchel, 1990; Glover 2013). Esto podria ser especialmente importante
para Sicarius thomisoides, afectando su actividad en ambientes desérticos, donde las
arafas elegirian rocas lo suficientemente calidas para maximizar su desempefio, pero
lo suficientemente frias como para evitar el shock térmico (Sabo, 2003; Goldsborough

etal., 2004).

Por otro lado, con respecto al tamafio de las rocas, es sabido que rocas mas

grandes proporcionan mejores oportunidades para termorregulacion y regulacion del
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agua en superficies abiertas, disminuyendo la probabilidad de encontrar temperaturas
extremas (Huey et al., 1989; Van den Berg et al., 2015). Alternativamente, la seleccion
de grandes rocas puede explicarse en parte por la posibilidad de escapar de enemigos
naturales (Rubio & Carrascal, 1994; Schlesinger & Shine, 1994; Sabo, 2003; Vanden
Berg et al., 2015). En este sentido, las arafias pueden preferir rocas grandes debido a
que las rocas méas grandes proporcionan proteccion contra los depredadores, aumentan
la probabilidad de encontrar presas o son menos perturbadas por vertebrados que las
rocas mas pequefias (Diaz et al. 2006; Van den Berg et al., 2015). De esta manera, la
seleccion de micro hébitat estaria dado por un compromiso entre la ecologia de la arafia
(e.g. forrajeo, locomocidn y reproduccion) y las restricciones fisiologicas propias de

la especie (i.e. tolerancias y preferencias térmicas) (Huey et al., 1989; Huey, 1991).

Por otra parte, el uso del espacio en el microhabitat por adultos y juveniles podria
ser diferente en el caso de los aracnidos (Dias & Machado, 2007). El hecho de que la
mayoria de los individuos encontrados en este estudio estaban solos bajo rocas, y en
algunos casos consumiendo conespecificos, sugiere que los individuos de S.
thomisoides son intolerantes a los congéneres. Asi, individuos juveniles pequefios
usualmente ocupaban pequefias rocas; mientras que las arafias adultas de gran tamafio
ocupaban rocas de mayores dimensiones. Una hipotesis interesante de Morse (1980)
sugiere que la utilizacion de micro habitats no necesariamente puede derivarse de la
seleccion de micro hébitat, ya que si las poblaciones son grandes y los recursos son
limitados (rocas en este caso), la competencia intra e interespecifica puede excluir a
los animales del habitat preferido (Glover, 2013). En este estudio, encontramos que
las arafias grandes seleccionan rocas mas grandes, pero es posible en este caso que los

adultos (arafias grandes) excluyan a los juveniles de este tipo de rocas. Al observar los
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resultados se aprecia que en las localidades con menor proporcion de adultos los
juveniles suelen ocupar las rocas mas grandes, es decir, tanto los juveniles como los
adultos prefieren ocupar las rocas de mayor tamafio, pero cuando las arafias adultas
estan presentes en alta proporcion excluyen a las arafias mas pequefias por competencia

0 canibalismo.

El hébitat de un animal determina las condiciones micro climéticas que pueden
afectar la fisiologia de un animal (Huey, 1991). En este escenario, la termorregulacion
diurna para los ectotermos nocturnos que viven en desiertos se limita a la seleccion
adecuada de micro hébitats y su capacidad para explotar las condiciones térmicas
proporcionadas por su refugio (Kearney & Predavec, 2000; Van den Berg et al., 2015).
Este trabajo resalta la importancia del tamafio y la temperatura de roca en la seleccion
de micro hébitats para S. thomisoides, confirmando de esta manera el mismo patron
hallado en otras arafias que viven en habitats con ambientes térmicamente extremos

(Goldsborough et al., 2004; Van den Berg et al, 2015).

En conclusion, este estudio muestra que Sicarius thomisoides utiliza
selectivamente las rocas calidas y las mas grandes presentes, lo cual le permitiria
aproximarse a las temperaturas Optimas de desempefio y eludir las condiciones de
estrés térmico, corroborando la concordancia entre el nicho fundamental y nicho
realizado a micro escala. Los adultos seleccionaron rocas mas grandes que los
juveniles, pero se sugiere que tal vez los juveniles sean excluidos de las rocas de mayor
tamafio por parte de los adultos. Por otro lado, la seleccién de rocas no se vio afectada
por las condiciones climaticas, destacando la importancia de las condiciones de micro-
escala para la seleccion de micro hébitats en estos organismos. Sin embargo, se ignora

si hay otros factores que podrian explicar mejor la seleccion de rocas en esta especie
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(e.g. disponibilidad de presas, humedad o presencia de depredadores). Es por ello que
deben realizarse futuros estudios, con el fin de evaluar otras variables del nicho que

afecten la supervivencia y la reproduccion de esta especie en particular.
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CAPITULO 3: Nicho térmico y distribucion potencial: relacionando
el nicho fundamental y realizado en la arafia Sicarius thomisoides

(Araneae: Sicariidae).
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RESUMEN

La modelacion de nicho ecoldgico puede proporcionar informacion valiosa sobre el
rango distributivo de los animales y plantas, donde el clima puede ser considerado una
condicionante de gran importancia para definir los patrones distribucionales. Los
organismos ectotermos son especialmente afectados por las condiciones ambientales
del medio, especialmente por la temperatura. En este sentido, pueden encontrarse areas
cuyas temperaturas se aproximen a las tolerancias fisiologicas de las especies o areas
donde los organismos puedan sobrevivir y reproducirse a temperaturas optimas lejanos
a los criticos de desempefio fisiologico. Mediante las curvas de desempefio térmico
halladas en laboratorio uno puede acercarse al nicho fundamental de la especie. De
esta manera, la fisiologia térmica puede ser usada para predecir la distribucién
potencial de los organismos por medio de modelos de nicho. En este capitulo, se evallUa
la influencia de la temperatura sobre la distribucion potencial de la arafia S.
thomisoides, esperando que exista una alta concordancia entre los requerimientos
fisiologicos de la especie (nicho fundamental) y las probabilidades de ocurrencia
(nicho realizado) de la especie en el espacio geografico. Para realizar esto se pretende
estimar el TSM, CT min- Tmin y WT para las distintas localidades donde la especie
se encuentra y estimar que tanto se alejan o acercan estos valores de los pardametros de
la curva de desempefio. Los resultados muestran una fuerte relacion entre el nicho
fundamental y realizado en esta especie, donde la presencia de este ardcnido esta
claramente determinado por las condiciones térmicas ambientales. Las mayores
probabilidades de ocurrencia ocurren en la costa y en el norte de Chile donde los

valores de TSM son mas bajos, es decir, donde las temperaturas locales se acercan al
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Optimo de desempefio. Por otro lado, las zonas del interior y de ambientes mas frios
en el sur de Chile se acercan al punto critico minimo de desempefio traduciéndose en

bajas probabilidades de ocurrencia.
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INTRODUCCION

La modelacion del nicho puede proporcionar informacion valiosa sobre el rango
distributivo de los animales y plantas en general (Raxworthy et al., 2003). En este
sentido, los modelos de distribucion de especies (SDMs), especialmente los
correlacionales (i.e. basados en ocurrencias) han sido utilizados para predecir la
distribucion potencial de los organismos, vinculando los registros de las especies con
las restricciones ambientales determinadas por el clima, siendo considerado una
expresion del nicho realizado de la especie (Guisan & Zimmermann, 2000; Elith &
Leathwick, 2009). El nicho realizado es un subconjunto del nicho fundamental, es
decir, la gama de condiciones ambientales que el organismo puede tolerar cuando no
estd restringida en su distribucién por interacciones bioldgicas y su capacidad de

dispersion (Hutchinson, 1957; Pulliam, 2000).

Por otra parte, mediante las curvas de desempefio térmico halladas en laboratorio
uno puede acercarse al nicho fundamental de la especie. De esta manera, la fisiologia
térmica puede ser usada para predecir la distribucion potencial de los organismos por
medio de modelos mecanicistas (fisiologia) y correlacionales verificando cémo estas
propiedades pueden ajustarse a sus requerimientos fisiologicos como las temperaturas
Optimas y rangos de tolerancia (Kearney & Porter, 2009). Pese al extraordinario uso
que tienen este tipo de modelos de distribucion, en general ambos modelos han sido
usados separadamente, dando cuenta del nicho realizado y fundamental de forma
independiente en la que ademas suelen encontrarse considerables diferencias

(Kearney & Porter, 2004; Vink et al., 2011).
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A partir de las curvas de desempefio y las variables climaticas extraidas de los
puntos de ocurrencia es posible modelar el nicho de las especies, estableciendo zonas
de tolerancia fisioldgica en el espacio geografico basado en el desempefio de la especie
(Gerick et al., 2004). De esta manera, considerando las respuestas fisioldgicas de los
organismos frente a la variacion ambiental, los modelos de distribucion de especie
(SDM) pueden dar cuenta del potencial de las poblaciones para ocupar ciertas zonas
geogréficas térmicamente optimas y evitar aquellas zonas subletales (Kearney &
Porter, 2004; Gerick et al., 2014). Es claro que con esta aproximacion lo que estamos
evaluando es la proyeccion espacial del nicho realizado, o sea el espacio disponible
para una especie luego de haber sufrido efectos competitivos, depredacion y/o
limitaciones a la dispersiéon (Pulliam 2000; Soberén & Peterson, 2005; Hijmans &

Graham, 2006).

Las arafias son organismos ectotermos cuya distribucion se ha mostrado
claramente influenciada por las condiciones climaticas del medio ambiente,
principalmente por la temperatura (Rubio & Acosta, 2011; Canals et al., 2016;
Taucare-Rios et al., 2016; Taucare-Rios et al., 2017). La mayoria de los estudios
realizados con arafias, utilizando modelacion de nicho se han concentrado en especies
de Argentina y Brasil (Rubio et al. 2010; Dias et al. 2011; Rubio y Acosta 2011). Por
otro lado, en Chile recientemente se ha estimado la distribucién potencial de
Loxosceles laeta (Nicolet, 1849) y Scytodes globula (Nicolet, 1849), destacando la
temperatura y las precipitaciones como determinantes para la distribucion de L. laeta

y S. globula respectivamente (Canals et al., 2016).

La arafia Sicarius thomisoides es una especie ampliamente distribuida en Chile,

habitando diferentes tipos de climas. Dado que Sicarius thomisoides, es un organismo
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ectotermo y estd sometido a un amplio gradiente de temperaturas es posible que su
presencia y abundancia (i.e. ocurrencias) esté condicionada por la temperatura
ambiental. En ese sentido, la temperatura puede estar determinando el patron de
distribucion que se observa a macro escala, donde la idoneidad del habitat y las
probabilidades de ocurrencia incrementen a medida que se acerquen al 6ptimo de
desempefio térmico predicho por el nicho fundamental y disminuyan a medida que se

acerquen a los criticos de desempefio.

En este capitulo se pretende evaluar la concordancia entre el nicho fundamental y
realizado de esta especie, pero a una a macro escala geografica. A partir del modelo y
las curvas de desempefio se obtendran las &reas geogréficas o lugares con las
temperaturas mas cercanas al 6ptimo, asi como aquellos sitios mas alejados de los
puntos criticos de desempefio. En este sentido, si existe una estrecha relacion entre la
presencia u ocurrencia de la especie (i.e. nicho realizado) en el espacio geografico y
sus requerimientos térmicos (i.e. nicho fundamental) se plantea como hip6tesis que las
mayores probabilidades de ocurrencia se obtendrdn en aquellas zonas cuyas
temperaturas se aproximen a las temperaturas éptimas y se alejen de las temperaturas

criticas de desempefio.

MATERIAL Y METODOS
Curvas de desempeiio

Se evalud el desempefio locomotor utilizando la velocidad de enderezamiento o
“rollover sped” (i.e. velocidad a la cual los animales cambian de la posicion dorsal a

la posicion ventral) como proxi de la relacion entre el desempefio del organismo y la
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temperatura ambiental (Gaitan-Espitia et al., 2013). A partir de las curvas de
desempefio se obtuvieron: (1) la temperatura 6ptima (Topt) y los rangos de tolerancia
CT min y CT max (Gerick et al., 2004). Se utilizaron un total de 60 individuos para
los experimentos considerando la distribucion conocida de la especie. Debido a que en
el capitulo anterior no se encontraron diferencias en los parametros de la curva entre
localidades, se gener6 una unica curva de desempefio térmico considerando los valores

promedios de todas las localidades (ver Capitulo 1).

Modelacion de nicho climatico

El rango geografico fue modelado con Maxent Version 3.3.4 (Phillips et al., 2009)
que produce resultados que van de 0 a 1, indicando la idoneidad relativa de una celda
dada (Phillips et al., 2006). Se asigno el 25% de los puntos para probar el modelo y el
75% de los datos para entrenar el modelo. Se seleccion6 un modelo promedio de 50
réplicas (boostrap). Para regular el exceso de parametrizacion se utilizo =1 (Phillips
& Dudik, 2008). Las predicciones resultantes se visualizaron y mapearon importando
los archivos ASCII al formato de cuadricula DIVA-GIS 5.4 (Hijmans et al., 2005).
Para estimar la contribucion relativa de cada variable en el modelo final se utilizo el
porcentaje de contribucion (PC) y el analisis Jackknife del AUC de las variables
ambientales utilizadas para la construccion de los ENMs (Phillips et al., 2006). La
precision del modelo se evalu6 mediante el calculo del indice de AUC en Maxent. Los
valores de AUC superiores a 0,9 indican un poder predictivo muy bueno, valores entre
0,8 y 0,9 indican un buen poder predictivo y valores entre 0,7 y 0,8 indican un poder
predictivo Util, pero bajo (Swets, 1988). En primera instancia se modela el nicho de

forma preliminar considerando todas las variables de temperatura y precipitaciones,
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reflejdndose un aporte significativo de la temperatura por sobre las precipitaciones. En
este sentido, los modelos fueron ejecutados finalmente solo con las variables de
temperatura (Biol-11) dado a la importancia de esta variable climatica sobre la
distribucion potencial en arafias de la familia Sicariidae (Canals et al., 2015; 2016). A
partir de esto se efectuaron analisis a dos diferentes escalas: longitudinal (costa vs
interior) y climético o latitudinal de norte a sur. El primero de ellos considerando
Unicamente las ocurrencias costeras (sitios cuya altura estuviera entre 0 y 250 m s.n.m.)
y aquellos sitios alejados de la costa (sitios cuya altura fuese mayor a los 250 m s.n.m.).
Los climas considerados siguen la definicion de di Castri & Hajek (1961): desértico
(desde Arica hasta Copiap0), semidesértico (Copiap6 a Vallenar) y mediterrdneo

(desde el Aconcagua hasta el Maule).

Datos ambientales

Las variables bioclimaticas se obtuvieron de la base de datos Worldclim
(http://www.worldclim.org). Esta base de datos incluye un total de 19 variables
bioclimaticas que resumen la informacidn sobre temperatura y precipitacion (Hijmans
et al. 2005) con una resolucion de 30 arco segundos (~ 1 km?). Once variables se
relacionaron con la temperatura: B1 = temperatura media anual; B2 = margen diurno
medio [media mensual (temperatura maxima-temperatura minima)]; B3 = isoterma
(B2 / B7) (* 100); B4 = estacionalidad de la temperatura (desviacion estandar * 100);
B5 = temperatura maxima en el mes mas calido; B6 = temperatura minima en el mes
mas frio; B7 = rango anual de temperatura (B5-B6); B8 = temperatura media durante
el trimestre mas humedo; B9 = temperatura media durante el trimestre mas seco; B10

= temperatura media durante el trimestre mas calido, y B11 = temperatura media

106



durante el trimestre mas frio. Ocho variables se relacionaron con la precipitacion: B12
= precipitacion anual; B13 = precipitacion durante el mes mas himedo; B14 =
precipitacion durante el mes mas seco; B15 = estacionalidad de la precipitacion
(coeficiente de variacién); B16 = precipitacion durante el trimestre mas himedo; B17
= precipitacion durante el trimestre mas seco; B18 = precipitacion durante el trimestre
mas célido, y B19 = precipitacion durante el trimestre mas frio. Se utilizaron todos los
registros disponibles de Sicarius thomisoides para Chile en la literatura (Magalhaes et
al., 2017) obteniéndose un total de 123 ocurrencias luego de eliminar ocurrencias

repetidas.

Desempefio fisioldgico y modelacion de nicho

En primera instancia se gener6 el modelo de nicho basado Unicamente en las
variables de temperatura (nicho térmico) y se utilizé dicho modelo como hipdtesis a
poner a prueba, obteniéndose las zonas de maximay baja probabilidad de ocurrencia
en el espacio geografico y en el espacio del nicho, estableciéndose con ello una zona
de tolerancia fisiologica. Las probabilidades de ocurrencia (PO) fueron extraidas a
partir del modelo generado con las ocurrencias de costa vs interior y para los distintos
tipos de clima respectivamente. A partir de la informacién obtenida en laboratorio y la
informacidn extraida de las variables climéticas de cada ocurrencia de la especie se
pudo estimar el margen de seguridad térmica que mide que tan cerca estd la
temperatura del hébitat o localidad (Thap) @ la temperatura Optima de desempefio
térmico hallado en laboratorio (T°opt) (TSM: diferencia entre la temperatura del habitat
y la temperatura 6ptima), considerando en este caso las temperaturas medias del

trimestre mas calido (BIO 10) (Diciembre-Febrero) como la temperatura del habitat

107



(Thab) (Gerick et al., 2004). Ademas, usando esta misma variable bioclimatica se midio
el indice WT (warming tolerance) como una medida de la tolerancia térmica, el cual
resulta de la diferencia entre la temperatura critica maxima (CTmax) y la temperatura
del habitat (Thab) (Gaitan Espitia et al., 2014). Por altimo, se calculd la diferencia entre
la temperatura media durante el trimestre mas frio (BIO11) y la temperatura minima
critica de desempefio (CTmin), determinando de esta forma las areas en que las
poblaciones podrian acercarse a las temperaturas criticas minimas y maximas,
respectivamente. En cada caso se extrajeron las variables climaticas para las 123
ocurrencias de la especie, obteniéndose: TSM Teopt- Thab, WT cTmax-Thab Y T° Tha-CTmin.
Para determinar si existen diferencias entre las probabilidades de ocurrencias (PO) y
los pardmetros estudiados entre climas y macro-habitats (costa e interior) se realiz6 un
ANOVA factorial, utilizando una prueba a posteriori de Tukey para evaluar las
posibles diferencias entre las medias (p< 0,05). Se realiz6 una correlacién de Spearman
entre las PO obtenidas y la temperatura ptima desempefio de cada localidad estudiada,
como un proxi de la relacién entre nicho fundamental y realizado (n= 6). Previo a este
analisis se evaluaron los supuestos de normalidad y homocedasticidad con las pruebas

de Kolmovorov-Smirnov y Levene, respectivamente.
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RESULTADOS

Parametros de la curva de desempefio térmico

La curva de desempefio térmico esta claramente sesgada hacia las altas
temperaturas aumentando rapidamente la velocidad de enderezamiento (una medida
del fitness) a partir de los 15°C hasta un rango 6ptimo que va desde los 25 a los 30°C,
a partir del cual comienza a decaer hasta los 40°C. Las bajas temperaturas afectan
considerablemente mas el desempefio locomotor que las altas temperaturas,
especialmente bajo los 15°C (Fig. 3.1). Los parametros de la curva obtenidas a partir
de la curva de desempefio promedio entre poblaciones arrojan una critica minima
promedio (CT min) de 6,56 + 1,72 °C, mientras que la maxima (CT max) fue de 44,23
+4,92°C. El desempefio maximo (umax) y la temperatura 6ptima promedio para esta
arafia fueron de 1,15 + 0,43 s y 25,33 + 2,65°C, respectivamente (T° optima por
localidad: Iquique: 26,01 + 2,2°C; Canchones: 26,45 + 2,91°C; Punta de Choros: 24,
19 + 2,63°C; Vicuiia: 25,77 + 4,08°C; Maitencillo 23,71 £ 2,5°C: Lo Prado: 25.82 +

2,82°C).
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Veloidad de enderezamiento (s-*)

Temperaturas (°C)

Figura 3.1. Curva de desempefio térmico promedio generado a partir de la velocidad

de enderezamiento (s™) en el capitulo 1.

Distribucion potencial y probabilidades de ocurrencia (PO)

El valor del indice AUC para los modelos generados por Maxent fue bastante
bueno, con un valor de AUC = 0,95 + 0,009 (50 réplicas). El area geogréfica con las
mayores probabilidades de ocurrencia esté situada en la zona costera de la distribucién
de la especie, en climas desérticos y semidesérticos, mientras que al interior (lejos de
la costa) las probabilidades disminuyen considerablemente (ANOVA factorial: F2, 119
=7,11, p = 0,001) (Figuras 3.2A-B). La mayor idoneidad climatica reconocida por el
modelo se extiende desde la costa de Antofagasta hasta la region de Coquimbo (0,7-
0,94). Se encontrd una baja probabilidad de ocurrencia hacia el interior del norte de
Chile en climas desérticos y semi-desérticos, mientras que aumenta paulatinamente

hacia el interior en climas mediterraneos (0,5-0,7) (Figura 3.3).
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Figuras 3.2. A-B. Probabilidades de ocurrencia promedio (PO) segun tipo de climay
macro hébitat estudiado. Letras distintas indican diferencias significativas entre las

medias (Prueba de Tukey).
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Analisis bioclimatico y habitat.

Las temperaturas juegan un rol clave en la distribucion de esta especie afectando
significativamente la presencia de esta arafia, especialmente las variables de
temperatura relacionadas con el periodo mas célido (Bio 9) y seco (Bio 10) (diciembre-
febrero) del afio. La temperatura media anual para el area predicha fue de 15,37 + 2,66
°C (Bio 1), la temperatura media para el trimestre mas seco y calido fueron de 18,78
+2,92°C(Bio9)y 19,09 + 2,47 °C (Bio 10), respectivamente. La temperatura maxima
para el mes mas calido fue de 25,21 + 2,47 °C (Bio 5) y la minima del mes mas frio
(Bio 6) fue de 6,53 + 3,9 °C, mientras que la temperatura media para el trimestre mas
frio y para el trimestre mas humedo fueron de 11,78 + 3,11 °C (Bio 11) y 12,50 + 3,34
°C, respectivamente. Por otro lado, el habitat de esta arafia destaca por precipitaciones
anuales promedio de 136,45 £ 154,99 mm (Bio 12), 37,06 + 35,39 mm en el periodo
mas himedo (Bio 13) y 0,29 + 0,84 mm durante el periodo més seco (Bio 14). Las
precipitaciones durante el periodo mas calido (Bio 18) y mas frio (Bio 19) fueron de

3,22 £ 9,27 mm y 85,94 + 94,02 mm, respectivamente.

La variable de mayor importancia para el modelo resultaron ser Bio 9 (31,5%) y
Bio 11 (26,2%), que corresponden a las temperaturas media del periodo méas seco y
mas frio, respectivamente (Tabla 3.1). En este contexto, la probabilidad de ocurrencia
aumenta en aquellas areas geograficas cuyas temperaturas durante el periodo mas
calidos son iguales o superiores a 23,3°C y superiores a 16,6°C durante el periodo mas
frio, siendo las temperaturas maximas y minimas las variables de mayor importancia

para la presencia/ausencia de esta especie. (Figura 3. 4).
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Combinando el nicho térmico con el nicho climético.

Los resultados muestran que las localidades de costa son las que mas se
aproximan a la temperatura optima de desempefio térmico con bajos valores de TSM
en comparacion a las localidades del interior (ANOVA dos factores, F1, 1165 = 19,06,
p <0,0001). A nivel latitudinal también se encontraron diferencias entre los distintos
climas. En este caso, las localidades con clima desértico poseen los valores mas bajos
de TSM y son las que més se acercan al éptimo de desempefio, mientras que las
localidades presentes en climas semi-deserticos y mediterraneos se alejan del 6ptimo
de desempefio con altos valores de TSM (ANOVA dos factores, F2, 165 = 6,99; p =
0,001) (Fig. 5). Por otra parte, se encuentra una alta correlacion entre las temperaturas
Optimas de desempefio obtenidas en laboratorio para cada localidad (nicho
fundamental) y las probabilidades de ocurrencia (PO) para dicha localidad predicha
por el modelo de distribucion (nicho realizado) (Correlacién de Spearman = 0,82, p =

0,043).

En cuanto a las tolerancias térmicas, se encontraron diferencias significativas en WT
para los dos macro-habitats estudiados, donde las localidades costeras tienen los
valores més bajos (ANOVA dos factores, F1, 165 = 19,05; p < 0,001). Por otro lado, en
el clima mediterraneo las poblaciones se alejan significativamente de los criticos
maximos (CTmax) en comparacion a las localidades de clima desértico (ANOVA dos
factores, F2, 165 = 6,99; p < 0,001) (Fig. 6), pero se acercan considerablemente a los
criticos minimos (CTmin), principalmente en localidades de interior, mientras que las
localidades de clima desértico y semidesértico se alejan considerablemente de los

criticos minimos de desempefio (ANOVA dos factores, F», 165 = 22,48; p < 0,001) (Fig.
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7). No hubo interaccion entre el macro-habitat y el tipo de clima para ningun parametro
estudiado (TSM: ANOVA dos factores, F2, 165 = 0,68; p = 0,503; WT: ANOVA dos
factores, F2, 165 = 0,68; p = 0,503; Ta minima — CT min: ANOVA dos factores, F», 165

=0,92; p = 0,399).
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Figura 3.4. Curvas de respuesta de las variables de temperatura mas importantes para
el modelo de distribucion (Temperaturas maximas y minimas). Las curvas estan
dispuestas de sur a norte (S-N), desde izquierda a derecha. BIO 9 = Temperatura media
trimestre mas seco (Enero-Febrero); BIO 11 = Temperatura media trimestre mas frio

(Julio-Agosto).
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Tabla 3.1. Contribucion porcentual para el modelo generado Unicamente con las
variables climaticas de temperatura. Porcentaje de contribucion (PC).

Variables PC

Bio 9 Temperatura media del trimestre mas seco 31,5
Bio 11 Temperatura media del trimestre mas frio 26,2
Bio 1 Temperatura media anual 8,2
Bio 5 Temperatura maxima mes mas calido 6,9
Bio 10 Temperatura media del trimestre méas célido 6,2
TOTAL 79,0
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Figura 3.5. Variacién de TSM para distintos climas y macro-habitats en la que S.
thomisoides esta presente. Menores valores de TSM indican mayor proximidad al
optimo de desemperio predicho por el nicho fundamental.
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Figura 3.6. Variacion de WT (CT max- T° hab) para distintos climas y macro-habitats
en la que S. thomisoides esta presente. Bajos valores de WT indican alta proximidad a

las temperaturas méaximas criticas predicho por el nicho fundamental.
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Figura 3.7. Variacion de la diferencia entre Ta minima 'y CT min para distintos climas
y macro-habitats donde S. thomisoides esta presente. Bajos valores entre la diferencia
de CT min y T° a minima indican una mayor proximidad a temperaturas criticas

minimas predicho por el nicho fundamental.
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DISCUSION

En este capitulo se ha encontrado una alta concordancia entre las méaximas
probabilidades de ocurrencia del modelo (nicho realizado) y las temperaturas éptimas
de desempefio predichas por el nicho fundamental. Por otro lado, las probabilidades
de ocurrencia mas bajas se encontraron en aquellas zonas geograficas que se
aproximaron a la temperatura critica minima, la cual segun nuestros resultados afecta
considerablemente mas al desempefio locomotor de S. thomisoides que las altas
temperaturas. En este contexto, por medio del contraste nicho realizado-nicho
fundamental se puede predecir la presencia de esta especie en regiones
fisiolégicamente Optimas para su desempefio, donde existe un mayor ajuste en
localidades de clima desértico y semidesértico, en la que las bajas temperaturas
promedio del clima mediterraneo restringirian considerablemente su distribucion a

macro escala.

Las localidades mas cercanas a CT max se encontraron en la costa de climas desérticos
con bajos valores de WT, mientras que los mas cercanos a los CT min se hallaron en
el sur de la distribucion de la especie y en localidades del interior, corroborando la
importancia de los periodos céalidos y frios (Bio 10 y Bio 11) para la distribucion de
esta especie. Las temperaturas promedio del habitat se encontraron siempre por debajo
de las temperaturas criticas maximas de desempefio (CT max > T hab), pero ciertas
zonas del sur (clima mediterraneo) y en localidades alejadas de la costa (poblaciones

de interior) se hallaron localidades con temperaturas inferiores a las minimas criticas

119



(CT min > T hab), expresdndose en bajas probabilidades de ocurrencia y potenciales
zonas de riesgo térmico para esta especie. Es decir, es posible hallar una porcion
considerable del nicho fundamental (en el eje térmico del nicho) en el espacio
geogréfico ocupado por esta arafia. Estas bajas temperaturas se concentrarian en el
periodo mas frio del afio (invierno), donde la actividad de la especie disminuye
considerablemente (Brescovit com. person. 2016); sin embargo, los resultados
anteriores sugieren que estas arafias enfrentarian estas dificultades por medio de la

seleccion de micro-habitats térmicamente idéneos (ver Capitulo 3).

Los analisis globales de vulnerabilidad climatica en ectotermos han predicho que
las poblaciones de latitudes altas tienen mayores margenes de seguridad térmica
(TSM) en comparacién a las que viven a bajas latitudes, alejandose de las temperaturas
Optimas (Huey et al., 2009), lo que es respaldado por estos resultados. Sin embargo,
pese a que las poblaciones del sur se alejan de las temperaturas ptimas, esto se ve
compensado por un amortiguamiento fisiologico hacia el estrés térmico de altas
temperaturas (Duarte et al., 2012). En este sentido, los efectos térmicos letales y
subletales sobre el rendimiento pueden ser amortiguados por una serie de respuestas
compensatorias en ectotermos, incluyendo cambios en la fenologia y distribucion de
las especies (Parmesan & Yohe, 2003) o comportamientos termoregulatorios (Huey,
1990). Es interesante observar el pronunciado efecto de las bajas temperaturas en el
desempefio locomotor de las arafias, las cuales parecen ser mas relevantes que las altas
temperaturas (Cobb, 1994; Stork, 2012). En este sentido, las bajas temperaturas
restringirian la actividad de las arafias en ambientes frios debido al efecto negativo
sobre su capacidad de movimiento, lo que es esencial para el forrajeo, el escape de

predadores y su reproduccion (Riechert & Tracy, 1975; Cobb, 1994; Voss et al. 2007).
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Cuando las exposiciones de temperatura son subletales, ya sea muy superiores o
inferiores a la Topt, pequefias disminuciones en el rendimiento fisiologico pueden
traducirse en una menor supervivencia individual de la especie, especialmente por la
presencia de potenciales depredadores o competidores que toman ventaja de esta
situacion (Parmesan & Yohe, 2003; Gerick et al. 2014). En este escenario, es posible
sefialar que &reas o zonas geograficas muy cercanas a los puntos criticos afectarian
directamente a la adecuacion bioldgica, determinando bajas abundancias y pocas
probabilidades de ocurrencia de esta especie en el espacio geografico. Por otro lado,
es evidente que la estimacion de las curvas de rendimiento térmico de un subconjunto
limitado de poblaciones puede limitar el alcance geografico de este estudio. Sin
embargo, las estimaciones a nivel poblacional en curvas de desempefio térmico
generalmente concuerdan con las halladas a nivel de especie (Angert et al., 2011,

Gerick et al., 2014).

Al estudiar grandes escalas geograficas, los factores climaticos y fisicos afectan
considerablemente la distribucion de las especies, inclusive mas que las interacciones
bioldgicas (Hutchinson, 1957; Soberén & Peterson, 2005); sin embargo, a partir de
esta aproximacién indirecta al nicho fundamental, en este capitulo es posible
interconectar los requerimientos térmicos hallados en laboratorio con las presencias u
ocurrencias reales de la especie considerando las posibles interacciones bioldgicas. De
esta manera, a diferencia de otros estudios previos (Kearny & Porter, 2004; Soberén
& Peterson, 2005) es posible establecer de manera mas precisa las zonas de tolerancia
fisiolégica de las poblaciones en el espacio geografico por medio de modelos de
distribucion correlacionales incorporando la fisiologia de la especie (Gerick et al.,

2014).
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El nicho fundamental corresponde a las condiciones ambientales donde vive una
especie en ausencia de interacciones biologicas negativas como la competencia, la
depredacion y/o el parasitismo (Hutchinson, 1957). Tedricamente se espera una
relacion causal entre el nicho fundamental y el nicho realizado, debido a que los limites
de los rangos geograficos estan influenciados por la fisiologia de los organismos (Sakai
& Larcher, 1987; Jager, 1990; Milnes et al., 1998; Hoffman et al., 2013). Sin embargo,
las especies no ocupan todos los ambientes tedricamente posibles, y el nicho
fundamental no siempre coincide con el nicho realizado (Hutchinson, 1957; Soberon
& Peterson, 2001). Algunos estudios han mostrado correlaciones entre nichos
realizados y fundamentales en otras dimensiones del nicho. Un caso particularmente
interesante es el de Silvertown et al. (1999) en la que demostraron que los nichos
hidrolégicos realizados coinciden con los nichos fundamentales determinados
experimentalmente por Ellenberg (1953). Por otro lado, hay trabajos que muestran una
baja relacion entre el nicho fundamental y el realizado, donde el desempefio fisiologico
no puede ser usado para predecir la distribucion geogréafica de una especie en particular

(Hoffman et al. 2013).

El caso de estas arafias es particularmente interesante, ya que gran parte del nicho
fundamental esta presente en condiciones de campo y es utilizado por S. thomisoides,
al menos en lo que se refiere al eje de temperaturas, encontrandose una alta correlacién
entre el nicho fundamental y el realizado. La alta similitud entre el nicho fundamental
y el realizado sugiere una menor relevancia de los factores bidticos para la presencia
de esta arafia en el espacio geografico, por lo que es posible predecir con gran precisién
los rangos de distribucion geogréafica de esta especie usando Unicamente la variable de

temperatura. Sin embargo, es importante sefialar que el nicho térmico “realizado” de
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esta especie podria variar dependiendo de las condiciones climéticas del habitat. Por
ejemplo, en periodos frios (invierno) las arafias deberian lidiar con temperaturas
alejadas del 6ptimo y méas proximas al critico minimo, mientras que durante periodos
secos y calidos (verano) con temperaturas maximas elevadas, esta especie podria
acercarse a los dptimos, siendo importante para ambos casos la seleccion de micro-
habitats en estas arafias (Huey, 1990; Wise, 1993; Taucare-Rios et al., 2017). En este
sentido, vale la pena resaltar el hecho que algunas zonas geogréficas mostraron bajas
0 ninguna probabilidad de ocurrencia, pero se sabe que la especie si esta presente; por
tanto, es evidente que las condiciones a microescala son de gran relevancia para la
presencia de esta especie, y estas pueden no coincidir con las condiciones macro

climéticas.

En este capitulo, se ha podido determinar el efecto de la temperatura sobre la
distribucion geogréfica de S. thomisoides en Chile. Se corrobora la hipétesis inicial,
donde las probabilidades de ocurrencia se relacionan con aquellas areas geograficas
cercanas a la temperatura Optima de desempefio. Las localidades costeras se
encuentran mas cerca de las temperaturas éptimas y mas alejadas de los criticos
minimos (CT min) de desempefio, mientras que en las poblaciones del interior ocurre
lo contrario. A nivel latitudinal, las poblaciones del norte caracterizadas por un clima
desértico y semidesértico son las que estan mas cercas de la temperatura 6ptima, pero
a su vez estan mas cercanas al maximo critico (CT max), pero en ningun caso llegan a
superarla. Por otro lado, las poblaciones de clima mediterraneo tienen las menores
probabilidades de ocurrencia y son las que estan mas alejadas del 6ptimo de
desempefio y mas cercana del minimo critico (CT min). De esta manera serian las

temperaturas maximas las que restringen la distribucion en el norte del pais, mientras
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que las minimas lo harian hacia el sur, concentrandose las mayores probabilidades en
la costa del centro norte de la distribucion de la especie. En conclusién, se evidencia
una alta concordancia entre el desempefio térmico hallado en laboratorio (nicho
fundamental) y la presencia de la especie en el espacio geogréfico (nicho realizado),
estableciéndose zonas fisiologicamente Optimas con altas probabilidades de
ocurrencias y zonas subletales donde las probabilidades de ocurrencia disminuyen

considerablemente en los extremos de su distribucién.
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CONCLUSIONES

La comprension de las limitaciones en la distribucion y abundancia de especies ha
sido durante mucho tiempo un objetivo principal en ecologia (Andrewartha & Birch,
1954). En este escenario, la temperatura tiene un rol fundamental para los organismos
ectotermos teniendo un efecto significativo sobre el desempefio y adecuacion
biologica (Cowles & Bogert, 1944; Dawson, 1975; Martin & Huey, 2008). Como se
dijo anteriormente a partir de la biologia térmica (preferencia y tolerancias térmicas)
uno puede conocer el nicho térmico de una especie (Anguileta et al. 2002; Alfaro et
al., 2013). En ectotermos, se han hallado fuertes correlaciones entre la temperatura
corporal y el desempefio individual (Huey & Bennett, 1987; Angilleta et al., 2002),
pero también a nivel poblacional en respuesta a gradientes de temperatura,
encontrandose fuertes diferencias del nicho térmico a nivel geogréafico (Dillon et al.,

2009; Stork, 2012).

En esta tesis, se caracterizd por primera vez el nicho térmico de la arafia S.
thomisoides a partir de la temperatura preferencial y curvas de desempefio térmico.
Esta arafia es una especie de la familia Sicariidae ampliamente distribuida en diferentes
tipos de clima, evaluandose posibles diferencias en gradientes ambientales.
Adicionalmente, una vez conocido el nicho térmico de esta especie se estudio la
concordancia entre el nicho fundamental (i.e. requerimientos térmicos hallados en
laboratorio) y el nicho realizado (uso de las temperaturas en condiciones de campo) a
dos diferentes escalas: a micro escala, evaluando el efecto de la temperatura sobre la

seleccion de micro habitats y a macro escala, determinando la distribucion potencial
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de la especie utilizando variables de temperatura ambiental y las ocurrencias de la

especie en el espacio geografico.

En el primer capitulo de esta tesis, se estudid la temperatura preferencial y el
desempefio térmico de esta especie en condiciones controladas de laboratorio.
Ademaés, evaluamos las posibles diferencias a nivel geografico de ambos rasgos
fisioldgicos en un gradiente ambiental. Los resultados obtenidos nos muestran que las
temperaturas preferenciales difieren entre los distintos tipos de climas y dependiendo
del macro-hébitat: costa versus interior, pero hubo poca concordancia entre Tp y las
condiciones climaticas de la localidad, donde por ejemplo encontramos que las
poblaciones del norte eligen temperaturas similares a las poblaciones del sur, pero
difieren de las de climas semidesértico en el centro de su distribucion. Estos resultados
concuerdan con algunos estudios realizados en invertebrados de amplia distribucion
en Chile en la que Tp no parece seguir el gradiente latitudinal (Dillon et al., 2009;
Gaitan-Espitia et al., 2013); mientras que se diferencia de otros trabajos en que
claramente existe relacion entre la temperatura preferencial y el clima donde el
organismo vive (Stork, 2012; Castafieda et al., 2014). Por otro lado, encontramos una
considerable variacion diaria en Tp, la cual se ha encontrado tanto en artrépodos como
en pequerfios vertebrados nocturnos (Canals et al., 1997; Anguileta et al., 1999; Alfaro
et al., 2013) y daria cuenta de los cambios en los periodos de actividad en este tipo de

organismos ectotermos (Anguileta et al., 1999; Alfaro et al. 2013).

En relacién al desempefio térmico, no se encontraron diferencias significativas
entre las tolerancias térmicas, desempefio maximo y temperatura 6ptima (T° opt), en
la que el nicho térmico se mantiene constante independiente de las diferencias

considerables entre los distintos tipos de ambientes estudiados. Gaitan-Espitia et al
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(2014) sugiere que la falta de diferencias poblacionales en los pardmetros de
desempefio es frecuente en animales que basan mucho de su comportamiento y
fisiologia en micro-hébitats, los cuales pueden llegar a ser muy homogéneos entre
macro-habitats heterogéneos. En este sentido, el papel de la seleccion de micro-habitat
seria fundamental, ya que la mayoria de los ectotermos terrestres son méviles y pueden
explotar conductualmente la heterogeneidad ambiental en la temperatura para regular
sus temperaturas corporales independientemente de las temperaturas ambientales
locales (Huey et al., 2003; Sunday et al., 2012). Por altimo, es importante sefialar que
en literatura se ha sefialado que Tp y T° opt parecen estar altamente relacionados, lo
que se ha encontrado en varios taxones (Pianka, 1986; Martin & Huey, 2008). Esto
tendria interesantes consecuencias en la adecuacion bioldgica, puesto que seria una
ventaja adaptativa importante en ambientes fluctuantes con el objetivo de evitar
temperaturas extremas que superen el 6ptimo de desempefio (Huey, 1974; Pianka,

1986; Huey et al., 2003; Martin & Huey, 2008).

Entendiendo la posible importancia de la seleccién de micro-habitats para S.
thomisoides, el segundo capitulo de esta tesis tratd de determinar el efecto de la
temperatura sobre la seleccion de rocas (refugios) en esta especie, teniendo en cuenta
ademas las condiciones térmicas adversas a las que se encuentra sometida, con altas
temperaturas durante el dia y bajas temperaturas durante la noche en ambientes
desérticos y semidesérticos de Chile (Magalhaes et al., 2017). En el mismo sentido, si
esta arafia es capaz de discriminar micro-habitat térmicamente idéneos en macro-
habitats térmicamente heterogéneos deberia seleccionar rocas cuyas temperaturas le
permitan maximizar su desempefio y evitar las temperaturas criticas (Huey, 1991). Los

resultados corroboran la prediccion original destacando la importancia de la
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temperatura y el tamafio de la roca en la seleccion de micro-hébitat cuyas temperaturas
se encuentran dentro del rango de temperaturas optimas de desempefio (26-30°C),
evitando temperaturas muy bajas (15-20°C) o muy altas (36-40°C) en condiciones de
campo. En definitiva, las poblaciones parecen haber encontrado a lo largo de su rango
geografico micro-hébitats con condiciones térmicas muy similares, lo que puede
enmascarar la variacion térmica que existe a gran escala geogréafica. En este sentido,
la busqueda de temperaturas que maximicen la adecuacion bioldgica en micro-hébitats
se ha encontrado en otros organismos ectotermos, especialmente en arafias que viven

en climas deseérticos (Huey, 1991; Goldsborough et al., 2004; Vander Berg et al. 2015).

Por ultimo, el tercer capitulo busco relacionar los requerimientos térmicos de la
especie (nicho fundamental) y las temperaturas seleccionadas por esta arafia a una
macro escala en base a las ocurrencias de la especie en el espacio geografico (nicho
realizado) por medio de la modelacion de nicho ecoldgico (Soberon & Petearson,
2005; Gerick, 2014). En este contexto, combinando los pardmetros de la curva de
desempefio y las temperaturas del habitat donde esta arafia se encuentra presente, es
posible generar zonas de tolerancia fisioldgica, en que la especie se encuentre cerca o
alejado de las temperaturas Optimas y temperaturas criticas. Si existia concordancia
entre el modelo (un proxi del nicho realizado) y la curva de desempefio térmico (nicho
fundamental) era de esperarse que las méaximas probabilidades de ocurrencia
estuvieran en areas cuyas temperaturas fueran cercanas al optimo de desempefio y
alejadas de las temperaturas criticas. Los resultados de este capitulo mostraron que las
mayores probabilidades de ocurrencia se hallaron en localidades del norte de chile en
climas desérticos y semidesérticos, como también en aquellas localidades cercanas a

la costa, encontrdndose una alta concordancia entre el nicho fundamental y el
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realizado. Por otro lado, se encontraron localidades que se encuentran dentro de la
zona de riesgo fisiol6gico con temperaturas inferiores o cercanas al minimo critico, las
que se encuentran asociados a climas mediterraneos y a lugares alejados de la costa
caracterizado por bajas temperaturas promedio y bajas temperaturas minimas (CT min
> T° ambiente). Las bajas temperaturas aparentemente afectarian negativamente la
distribucion geografica de esta especie, especialmente aquellas relacionadas con el
periodo mas frio durante el afio, mientras que temperaturas méas célidas préximas al
optimo darian cuenta de zonas iddneas para la sobrevivencia y reproduccion de esta

especie.

La literatura sefiala que existe una relacion estrecha entre el nicho fundamental y
el nicho realizado, porque se supone que los limites de los rangos geogréaficos estan
influenciados por las propiedades ecofisioldgicas de los individuos (Sakai & Larcher,
1987; Hoffman et al., 2013); sin embargo, estas no suelen coincidir, especialmente en
el espacio geografico (Hutchinson, 1957; Soberdn & Peterson, 2005). En este trabajo,
hallamos una alta concordancia entre el nicho realizado y fundamental, al menos en lo
que se refiere al nicho térmico, por lo que se puede sefialar que gran parte de los
requerimientos térmicos fisiologicos de la especie se pueden encontrar en condiciones
de campo, donde la arafia es capaz de seleccionar aquellos sitios que maximicen su
desempefio y evitar sitios que sean térmicamente perjudiciales, tanto a micro escala
como a macro escala geografica. De esta manera, esta tesis otorga evidencia
contundente acerca de la importancia de la temperatura en organismos ectotermos,
especialmente para esta especie de arafia, en que la temperatura es capaz de definir la

distribucion espacial a distintas escalas geograficas.
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Figuras 1 A-D. Colocacion de sensores de temperatura (°C) en el micro habitat de la

arafia S. thomisoides. A. Sensor de temperatura en la localidad de Maitencillo. B.
Sensor de temperatura en la localidad de Vicufia. C. Sensor de temperatura en la
localidad de Canchones. D. Sensor de la temperatura semienterrado en la localidad de

Punta de Choros.
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Iquique: Temperatura bajo roca
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Figura 2. Histograma de frecuencia de las temperaturas obtenidas en Iquique. Media:
26, 99; Varianza: 11,13; CV: 12.37; Max: 34,5; Min: 21,5; Asimetria: 0.39; Curtosis:

-1.07. Coeficiente de Bimodalidad: 0.596, bimodal.
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Canchones: Temperatura bajo roca
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Figura 3. Histograma de frecuencia de las temperaturas obtenidas en Canchones.

Media: 25,99; Varianza: 29,02; CV: 20,72; Max: 38,5; Min: 17; Asimetria: 0,39;

Curtosis: -1,09. Coeficiente de bimodalidad: 0,60, bimodal.
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Punta de Choros: Temperatura bajo roca
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Figura 4. Histograma de frecuencia de las temperaturas obtenidas en Punta de Choros.
Media: 26,33; Varianza: 17,67; CV: 15,96; Max: 35; Min: 19; Asimetria: 0,35;

Curtosis: -1.09. Coeficiente de Bimodalidad (CB): 0,58, bimodal.
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Vicuna: Temperatura bajo roca
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Figura 5. Histograma de frecuencia de las temperaturas obtenidas en Vicufia. Media:

24.38:; Varianza: 22,19%; CV: 20,15; Min: 15,5; Max: 35; Asimetria: 0.41, Curtosis:

-0.91. Coeficiente de bimodalidad (BC): 0.56, bimodal.

145




Maitencillo:Temperatura bajo roca
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Figura 6. Histograma de frecuencia de las temperaturas obtenidas en Maitencillo.
Media: 20,21; Varianza: 8,03 %; CV: 14,85; Min: 12,5; Max: 32,5; Asimetria: 0,67;

Curtosis: 1.03. Coeficiente de bimodalidad (BC) = 0.36, unimodal.
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Cuesta Lo Prado: Temperatura bajo roca
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Figura 7. Histograma de frecuencia de las temperaturas obtenidas en Cuesta Lo Prado.

Media. 21,05; Varianza: 36,47%; CV: 35.12; Min: 8,5; Max: 35; Asimetria; 0.29,

Curtosis:-1.16. Coeficiente de bimodalidad (BC) = 0.58.
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Figuras 8 A-B. Seleccion de temperaturas preferenciales (Tp) de S. thomisoides en el
gradiente térmico de laboratorio. A. La arafia se desplaza hacia temperaturas mas bajas
durante la mafiana (10:00 am). B. La arafia se desplaza hacia temperaturas mas altas

durante la tarde (18:00pm).
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Figuras 9. A-B. Efecto de las temperaturas experimentales minimas y maximas sobre
el desempefio locomotor en un ejemplar de S. thomisoides. A. Interrupcion de la

actividad locomotora a 5°C y B. Espasmos e inflexién de extremidades a 40°C.
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Figuras 10.A-D. Efecto secuencial de las bajas temperaturas sobre el desempefio
locomotor de un ejemplar de S. thomisoides proveniente de la localidad de Punta de
Choros (Tratamiento: 5°C). A. La arafia es colocada boca arriba en un recipiente de
plastico utilizando una pinza metélica. B. Después de 3 minutos la arafia comienza a
mover sus patas intentando volver a su posicion original. C. A los 6 minutos
aproximadamente la arafia comienza a torcer el cefalotérax ayudado por el tercer y
cuarto par de patas, pero aun no es capaz de volver a la posicién original. D. A los 9

minutos la arafa retorna a la posicion original.

150



Tabla 2. Uso y disponibilidad de rocas seleccionadas de acuerdo a su temperatura en
la localidad de Canchones. S= indice de selectividad de Savage. *P <0,05. Los valores

por encima de 1 indican una seleccion positiva, por debajo de 1 indican evitacion.

Temperatura Uso de Disponibilidad de

Ui Di S

roca rocas rocas
15-20 1 3 0,05 0,05 0,86
21-25 1 7 0,05 0,13 0,37
26-30 5 15 0,25 0,28 0,86
31-35 7 15 0,35 0,28 1,21*

>36 6 12 0,3 0,23 1,3*
Total 20 52

Tabla 3. Uso y disponibilidad de rocas seleccionadas de acuerdo a su temperatura en
la localidad de Iquique. S= indice de selectividad de Savage. *P <0,05. Los valores

por encima de 1 indican una seleccion positiva, por debajo de 1 indican rechazo.

Disponibilidad de
Temperatura roca . Uso de rocas Ui Di S
rocas
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21-25 0 10 0 0 0

26-30 3 9 0,23 0,30 0,77
31-35 10 10 0,77 0,33 2,31*
>36 0 1 0 0 0
Total 13 30

Tabla 4. Uso y disponibilidad de rocas seleccionadas de acuerdo a su temperatura en
la localidad de Vicufia. S= indice de selectividad de Savage. *P <0,05. Los valores por

encima de 1 indican una seleccion positiva, por debajo de 1 indican rechazo.

Temperatura roca = Uso de rocas = Disponibilidad de rocas Ui Di S
15-20 1 10 0,09 0,37 0,25
21-25 1 3 0,09 0,11 0,82
26-30 7 10 0,64 0,37 1,72*
31-35 2 2 0,18 0,07 2,45*
Total 11 27

Tabla 5. Uso y disponibilidad de rocas seleccionadas de acuerdo a su temperatura en

la localidad de Punta de Choros. S= Indice de selectividad de Savage. *P <0,05. Los
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valores por encima de 1 indican una seleccion positiva, por debajo de 1 indican

rechazo.
Temperatura roca @ Uso de rocas = Disponibilidad de rocas | Ui Di S
15-20 2 5 01 | 0,11 0,90
21-25 9 27 0,45 | 0,60 0,75
26-30 9 13 0,45 | 0,28 1,55*
31-35 0 1 0 0 0
Total 20 45

Tabla 6. Uso y disponibilidad de rocas seleccionadas de acuerdo a su temperatura en
la localidad de Maitencillo. S= indice de selectividad de Savage. *P <0,05. Los valores

por encima de 1 indican una seleccion positiva, por debajo de 1 indican rechazo.

Disponibilidad de
Temperatura roca = Uso de rocas Ui Di S

rocas
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15-20 5 24 0,26 0,44 0,60
21-25 7 18 0,37 0,33 1,13*
26-30 4 6 0,21 0,11 1,93*
31-35 1 4 0,05 0,07 0,72

>36 1 3 0,05 0,05 0,96
Total 19 55

Tabla 7. Uso y disponibilidad de rocas seleccionadas de acuerdo a su temperatura en

la localidad de Lo Prado. S= indice de selectividad de Savage. *P <0,05. Los valores

por encima de 1 indican una seleccion positiva, por debajo de 1 indican rechazo.

Temperatura roca Uso de rocas Disponibilidad de rocas Ui Di S
15-20 0 7 0,0 0,12 0,00
21-25 1 11 0,1 0,18 0,36
26-30 10 33 0,67 0,55 1,21*
31-35 4 7 0,27 0,12 2,29*
>36 0 2 0,00 0,03 0,00
Total 15 60
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Tabla 8. Indice de selectividad para cada rango de tamafio y temperatura en cada

localidad

indice temperatura Presencia Temperatura roca (°C) Localidad Tamafio roca (cm) Indice tamafio Origen
0.6 5 15-20 Maitencillo 20-30 0.72 Costa
0.9 2 15-20 Choros 20-30 0.23 Costa
0 0 15-20 Iquique 20-30 0.55 Costa

0 0 15-20 Lo Prado 20-30 0.31 Interior
0.24 1 15-20 Vicufia 20-30 0 Interior
0.01 1 15-20 Canchones 20-30 0.22 Interior
1.12 7 21-25 Maitencillo 31-40 0.48 Costa
0.75 9 21-25 Choros 31-40 0.38 Costa
0 0 21-25 lquique 31-40 0.45 Costa
0.36 1 21-25 Lo Prado 31-40 0.92 Interior
0.81 1 21-25 Vicufia 31-40 1 Interior
0.06 1 21-25 Canchones 31-40 0.82 Interior
1.92 4 26-30 Maintencillo 41-50 1.3 Costa
1.55 9 26-30 Choros 41-50 1.41 Costa
0.77 3 26-30 lquique 41-50 1.32 Costa
1.21 10 26-30 Lo Prado 41-50 2.93 Interior
1.71 7 26-30 Vicufia 41-50 1.9 Interior
2.28 5 26-30 Canchones 41-50 1.32 Interior
0.72 1 31-35 Maitencillo 51-60 1.6 Costa
0 0 31-35 Choros 51-60 1.9 Costa
0.86 10 31-35 lquique 51-60 1.6 Costa
2.28 4 31-35 Lo Prado 51-60 1.84 Interior
1.45 2 31-35 Vicufia 51-60 2.6 Interior
1.21 7 31-35 Canchones 51-60 1.48 Interior
0.96 1 36-40 Maitencillo 60-70 0 Costa
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