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RESUMEN

En este estudio se abordó ol problema de la variación del ambiente térmico y sus consecuencias

a nivel morfológico y fisiológico en larvas de Bufo spinulosus provenientes de tres localidades

de Chile que presentfii diferentes ambientes térmicos en las pozas donde se desarrollan: El

Tatio, Quebrada de Jere y Farellones. A través de experimentos de jardín común, se evaluó el

efecto de la temperatura y la procedencia geognífica sobre los siguientes afributos de historia de

vida: tiempo a la metamorfosis, tamaño a la metamorfosis y tasa de crecimiento. Además, se

evaluó como afecta la variación de los atributos de historia de vida en el desempeño locomotor

de larvas y postmetamórficos. I-os resultados mostraron quo las larvas de El Tatio

metamorfosea¡on a un mayor tamaño y a una edad mayor- Las larvas de Fa¡ellones presentaron

rma tasa de crecimiento mayor a las dos temperaturas evaluadas, moshando, además, una mayor

velocidad de nado. Los resultados de los poshnetamórficos mostraron que, tanto la temperatura

como el origen geognáfico, inducen alometrías en las extremidades posteriores, sin embargo,

éstas oo afectaron la capaoidad de saltq rasgo en el oual las diferencias estuvieron explicadas

sólo por la procedencia geogni,fica. No se enconhó correlación entre el desempeño de nado de

larvas y de salto de postmetamórficos. Tampoco se encontró correlación ente los atributos de

historia de vida y el desempeño locomotor, tanto de lawas como de posünetarnórficos. Los

resultados de este estudio sugieren adaptación loc¿l por parte de estas poblaciones a sus

respectivos regimenes térmicos. A partir de estos resultados se propone que el ambiente térmico

larval produce cambios en rasgos como tiempo a la metamorfosis y tasa de crecimiento, mientras

que el tamaño corporal sólo fue doterminado por la localidad. Se sugiere que estos rasgos

tx



morfológicos y fisiológioos son fuertemente dependientes de factoros localos, miontras que los

rarigos como edad y tiempo a la metamorfosis, presentaron una dependencia de la temperatura y

de la localidad mostrando variación fenotipica
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ABSTRACT

In this study, the problem ofthe variation of the thermal environment and his consequences

at the morphological and physiological level was assessed in B4fo spu,rzlosas tadpoles from

thrce Chilean locations that present different thermal environments in the ponds the develop:

El Tatio, Quebrada de Jere y Farellones. Using common garden experiments, the effects of

temperature and geographical origin over life history traits was evaluated: time to

metamorphosis, size at metamorphosis and growth r¿te. It was also evaluated how the

variation on the life history traits affect the locomotor performance of larvae and

postoIetámorphics. The results showed that tadpoles from El Talio mdamorphose at a higher

size and a higher time, and that larvae ftom Farellones metamorphose at a higher growing

rate at the two temperatures, showing also, a higher velocity of swimming. The results of the

postmetamorphics showed that bot¡ temperature and geographical origin induce allometries

in the posterior hindlimbs, but without affecting the jump capacity, in witch the differences

were only explained by the geographical origin. No correlation was found between the

swimñing performance of larvae and the j,mp capacity of postmetamorphics. The results in

this study suggest a local adaptation of the population to their respective thermal regimes.

From these results it is propose that the therml envi¡onment of tadpoles produce in traits

like time to metamorphosis and growing rate, while the body size was only determinated by

geographic origin. I s,'egest these morphological and physiological traits are strongly

dependant on local factors, while taits like age to metamorphosis and gowth rate present a

vaxiation with temperature and geographical origir¡ showing phenotypic vaxiation.
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INTRODUCCIÓN

La adaptación local de rasgos de historia de vida a nuevas condioiones ambientales

ha sido descrita como una de las fuerzas evolutivas que causan divergencia y

especiación (On y Smith, 1998; Schluter, 2001; Dieckmann et al,2004). Un

paradigma central en evolución es que la selecoión natural, actuando sobre la

variación fenotípicq promovería diferenciación en poblaciones que habitan

ambientes diferentes. (Linhart y Grant, 1996). Un¿ respuesta adaptativa de las

poblaciones en ambientes heterogéneos es la plasticidad fenotlpica (Pigliucci, 1999),

definida como la capacidad de un genotipo de generar diferentes fenotipos en

ambientes contrastantes. En especies con ciclos de vida comp§os, la edad y el

tamaño a la metamorfosis son altamente plásticos dependiendo del ambiente de

desarrollo (Volker et a\,2007; Sinsch er a/, 2007).

Los cambios de estrategias de historia de vida pueden estar influenciados por la

diversidad de hábitat @igliucci et al, 1999; Bonnet y Chippindale, 2004). Atkinson

(1996) sugiere para ectotermos que habría un efecto de la temperatura sobre el

desarrollo larval y la morfologíq donde a mayor temperatura la tasa de crecimiento

aumentaría y la metamorfosis se alcanza¡ía con un menor tamaño corporal. Se ha

postulado que los factores que afectan el desarrollo larval pueden determinar algunas

caracterlsticas relevantes de los adultos, como el tamaño corporal y sus

consecuencias en la historia de vida @uellman y Trueb 1994; Wolf et a/, 1998).

Pa¡a anfibios se ha reportado que en pozas de agua con mayor tempefatura se



induci¡ía ma metamorfosis más Épid4 pero con menor tamaflo corporal, el cual

podría determinar el tamaño del adulto. Este fenómeno se ha reportado en Rand

sylvatica (Berven, 1990), Rana cascade (Blouin y Brown, 2000), Desmogrwthus

quadrmnaculatus (Camp et al, 2O00), y Discoglossus galgarci (Ávarez y Nioieza,

2002).

En anfibios la plasticidad inducida por la temperatura durante el desanollo y el

crecimiento también puede producir cambios en el desempeño de nado (Parichy y

Kaplan, 1995; Ultsch e/ a/, 1999; Wilson y Franklin, 1999; Wilson e¡ ¿/, 2000). Este

rasgo fisiológico se puede encontrar correlacionado con la morfologla del individuo,

como sucede en Rana sylvatica, donde se observó que la temperatura de desarrollo

puede detemrinar el tamaño y velocidad de nado de la larva (Watkin s et aI,2004),

sugiriendo que una larva de mayor tamaño nada a mayor velocidad.

Es sabido que la historia de crecimiento larval puede deterrninar variaciones

alométricas en las extremidades posteriores de los posknetamórficos. Luts y Rome

(1994) sugieren que algunos ambientes larvales, como la temperatr4 inducen

alometrías en los músculos extensores, abductores e iliosac¡al, afectando la

capacidad de salto en anuros. Se han propuesto modificaciones estructurales para el

salto: extremidad posterior larga para aumentar la distancia a través de la cual la

fuerza acÍia, y musculatura propulsiva larga del fánur y de la tibio-fibula para

incrementar la energía del salto @merson, 1991). Modelos biomeciínicos predicen

que el tamaño corporal tiene relación directa con el desempeño de salto, es decir, un

animal grande dará saltos de mayor distancia (Emersor¡ 7978, l99l; John-Alder y

Morin, 1990; Miller er al, 1993; Tejedo er al, 2000; Wilson e¡ al. 2000; Álvarez y

Nicieza, 2002). Por otra parte, el largo de la tibio-fibula es un rasgo fuertemente



asociado con la capacidad de salto, como sucede en Rarn ridibunda, Rana lessonae,

Rana esculen¡a y Rana latastei, donde una tibio-fibula mas larga se relacionó

positivamente con una mayor distancia de salto (Zug, 1972; Preest y Pough, 1989;

Sinsch, 1994; Tejedo et al,2000; Ficetola y De Bemardi, 2006). Watkins (2001)

realizó experimentos de desempeño locomotor de larvas y postmetamórficos, y

encontró que no existe una correlación entre la velocidad de nado de larvas y la

capacidad de salto de postmetamórficos, pero si en el tamaño corporal, sugiriendo

que sería un rasgo canalizado. Este resultado esta acorde a lo propuesto por Navas

(2008), quien plantea que los procesos fisiológicos involucrados en el nado y el salto

no son los mismos, y por lo tanto, no habría dependencia entre estos desempeños.

Hasta la fecha se han realizado estudios tanto de historia de vida" oomo de

desempeño locomotor en anfibioq y solo un trabajo ha correlacionado el desempeño

locomotor de la larva con e[ postmetamórfico (Watkins,2001). Sin embargo, estos

trabajos no han tratado la problemática de Ia variación geognifica. En este estudio

evaluamos la variación de atributos de historia de viü y de desempeño locomotor en

función de la temperatura y la procedencia geográfic4 en larvas y postmetamórficos

de Bufo spinuloszs de tres localidades de Chile, que presentan distintos ambientes

larvales a nivel de temperatura de las pozas. Predecimos que la tasa de desarrollo, la

edad y et tamaño a la metamorfosis varianh en función de la temp€ratura y la

procedencia geográfica, y las larvas provenientes de ambientes con menor

temperatura tendnín un tamaño a la metamorfosis y desempeño locomotor mayores.



MATERI,ALES YMÉTODOS

ESPECIE DE ESTUDIO Y POBLACIONES

Bufo spinulosw Wiegmann, I 83 5 (Anura: Bufonidae) prosenta una amplia

distribución en Chile (18'a 33'S). Su tolerancia al estrés hídrico le permite habitar

desde los 1000 hasta los 4600 msnm §eloso et al, 1982; Piu;z et al, 1989). Se han

descrito diferencias en un gradiente altitudinal y latitudinal en el período

reproductivo (Veloso er al, 1982), en la disponibilidad de alimento y en la

temperatura del agua de las pozas (Núñez ¿/ al, 1982). En términos morfológicos

existe una alta variabilidad asociada a la procedencia geográñca (Méndez et al,

2004). En este mismo habajo encontraron que existen tres grupos diferenciados,

correspondientes a las regiones I y XV (17-21'S), II región (21-25.5) y Chile centrat

(3045'S). Las localidades involucradas en este estudio corresponden a El Tatio,

Quebrada de Jere y Farellones @ig. l, Tabla 1).
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Figura l: Mapa de las tres localidades de estudio de B4la spinulosust El

Jere y Farellones.
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Tabla 1: Caracterización y comparación de las tres localidades involucradas, El Tatio,

Quebrada de Jere y Farellones, corespondientes a ambientes conhstantes a nivel de

temperatura del agua y desecación de las pozas.
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REPRODUCCIÓN ARTIFICIAL

Se realizaron cruzamiontos dirigidos de adultos de Bufo spinulosas recolectados en

las localidades de El Tatio, Quebrada de Jere y Farellones, siguiendo un protooolo de

inducción de orulación de huevos @enavides, 2003). Se crearon doco familias de

medios-hermanos para las tres localidades de estudio: Farellones, El Tatio y

Quebrada de Jere (Tabla 2). Este diseño de medios-hermanos permitió disminuir el

efecto matemal en los rasgos evaluados.

Mdcho I Macho 2 Mocho 3 Macho I

Tabla 2: Esquema de los cruzamientos dirigidos en adultos de Bufo spinulosus, para la

creación de familias de medios-hemranos.

E)GERIMENTOS DE JARDÍN COMÚN

U¡a vez en el estadio 25 de Gosner (Gosner, 1960) se ubicaron larvas

individualmente en cajas plásticas de 300 ml. Se utilizaron l0 réplicas por familia y

se pusieron a crecer a dos temperaturas:20 y 25"C. Durante todo el desanollo del

experimento se mantuvo el volumen de agua y el fotoperiodo constantos (250 mt,

x

x

x

x

x

x

x

x



12H:l2tt). Las larvas fueron alimentadas con lechuga cocida ad libium y se les

cambió agua cada hes días y medios.

E)GERIMENTOS DE DESEMPEÑO LOCOMOTOR

Larvas: Cuando las larvas alcanzaron el estadio 38 de Gosner (Gosner, 1960) se

ubicaron en un baño termorregulado, la mitad a 20'C y las restantes a 25"C, para

cada hatamiento, Este baño posee un tubo de vidrio de 60 cm. de largo, y una cáma¡a

donde fue instalada cada l¿rva. Se dio un estimulo eléctrico de 9 V (Wilson y

Fra¡klin, 1999) y se midió el tiempo de nado que demoran en recorrer el tubo,

usando un cronómetro digital (Fig. 2). Se realizaron tres medioiones por larva, se les

midió el largo antero-posterior y cada larva fue devuelta a su katamiento original

para esperar la metamorfosis.

Figura 2: Metodología empleada para medir el desempeño locomotor de larvas, como tiempo

de nado en segundos.



Postmetamórficos.' Inmediatamente después de la metamorfosis (estadio 46; Gosner,

l9ó0), las larvas fueron aclimatadas por tros días en una pieza a 20"C. Para las

mediciones de salto, a cada postmetamórfico se le untarcn sus extremidades en azul

dE metileno y se hicieron saltar sobre un papel blanco, usando un pincel como

estímulo en el urostilo (Fig. 3). Se realizaron dos series de ouaúo saltos oonsocutivos

en trayectoria lineal. Para los análisis posteriores se utilizó la distancia mríxima

registrada. Una vez tealaado este experimento, los animales fueron anestesiados con

MS-222 (metanosulfonato de tricaína) y fijados en etanol 70Yo paru las mediciones

morfológicas.

Cuat¡o saltos cons€cutivos en trayectoria lineal

Figura 3: Metodología utilizada para la medición de desempeño locomotor de

postmetamórfrcos, medida como dista¡cia de sa.lto máximo.
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MEDICIONES MORFOLÓGICAS

A cada postmetamórfico se le midió el tamaño corporal como largo antero-posterior

(SVL), y el largo de la tibio-fibula. Adicionalmente, se les midió el largo del femur,

del tarso-metatarso, y la extremidad complet4 que corresponde a la sumato¡ia de las

tres subdivisiones (Fig. 4).

l Largo antero-posterior (SvL
snout-vent lengttr).

2. Largo femur.
3. Largo tibio-fibula-
4. Largo tarso-metatarso incluyendo

falanges.

Figura 4: Mediciones morfológicas en postmetamórñcos de Bufo spinulosus: tzlltaño

corporal o SVL, largo del fémur, largo de la tibio-fibula, y largo del tarsG.metatarso

incluyendo falanges, y largo de la extremidad posterior completa como la sumatoria de los

tres segmentos.

ANÁLISIS ESTADÍSTICoS

Los datos fueron convertidos a loglo para cumplir con los supuestos de normalidad y

homocedasticidad. Pa¡a determinar el efecto de la temperatura y la localidad sobre

los atributos de historia de vida se realizaron tres Análisis de Varianza (ANOVA)



factoriales, con tamaño a la metamorfosis (SW), edad a la metamorfosis y tasa de

crecimiento como variables dependientes, en estos análisis la temperatma y la

localidad fueron hatadas como efectos fdos. Para evaluar el efecto de la temperatura

y la localidad en el desempeño de nado de larvas y saltos de pos[netamórficos, se

hizo un Análisis de Covarianza (ANCOVA), con el largo antero-posterior de la larva

y el largo de la tibio-fibula, como covariados respectivamente. Pa¡a evalua¡ el efecto

de la temperatura y la procedencia geográfica sobre el largo de la tibio-fibula de los

postmetamórficos, se tealizó un ANCOVA usando el tamaño corporal como

cova¡iado. A cada prueba se le realizó un test a posteriori de Bonferoni. Para

determina¡ la existencia de cor¡elación entre el desempeño locomotor de larvas y

postmetamórficoq se realizó una conelación de Pearson. Para evaluar si los rasgos

de historia de vida se asocian al desempeño de nado, se realizaron regresiones entre

tiempo de nado de larvas y tasa de crecimiento, y tiempo de nado de larvas y tiempo

a la metamorfosis. Para determina¡ si el largo de la tibio-fibula se ajusta al tamaño

corpoml de los posbnetamórficos se realizó una regresión simple. Se realizaron otras

regresiones entre largo de la tibio-fíbula y distancia de salto mriximo, tasa de

crecimiento y distancia de salto máximo, y tasa de crecimiento y largo de la tibio-

fibula. Todos los análisis estadísticos se realizaron con el programa STATISTICA

6.0 (Statsoft, 2001).
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RESULTADOS

ATRIBUTOS DE HISTORTA DE VIDA

El tamaño corporal fue mayor par¿r los postrnetamórficos provenientes de euebrada

de Jere y El Tatio (Fig. 5). Esta diferencia fue determinada por efecto de la localidad

(F: 30,947; p<0,001 ; ANOVA factorial), mientras que la temperatua y la interacción

entre ambas variables no fue significativa. La prueba a posteriori mostró que las

larvas de Farellones fueron diferentes a las otras dos localidades (p<0,001;

Bonferroni).

Efedo de h bmperatura y la localidad en elhmaño a h
mebmorfosis

Figura 5: Efecto de la temperatura y la tocalidad sobre el tamaño corporal (SVL) a la
metamorfosis de indiüduos de El ratio, Quebrada de Jere y Farellones, desarrollados a 20.c
y 25"C.

11
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En la Fig. 6 se observa que los individuos de Farellones presentaron el menor tiempo

a la metamorfosis, en relación a las larvas del norte de Chile. Todas las larvas

aceler¿¡ron la metamorfosis a 25'C. Los resultados del ANOVA mostrmon que estas

diferencias estuvieron dadas por la temperatura (F: 38,49; p<0,001; ANOVA

factorial), la localidad {F: 32,75; p<0,001; ANOVA factorial) y la interacción

temperatura-localidad (F: 3,090; p<0,001 ; ANOVA factorial). La prueba a posteriorí

mostró que el tiempo a la metamorfosis de larvas de Farellones fue diferente a las del

norte (p<0,00 l' Bonferroni).

EÉcto de la bmperat¡ra y la bcalidad en elüempo a h
mebmorFosis
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Figura 6: Efecto de la temperatura y la localidad sobre el tiempo a la metamorfosis de

individuos de Bt{o spinulosus provenientes de los dos tralamientos de temperatura y de las

tres localidades de estudio.

La tasa de crecimiento fire mayor para los individuos de la localidad de Farellones

(Fig. fl, la cual siempre fue mayor a 25'C que a 20'C. Estas diferencias fueron

atribuidas a la temperanra (F: 23,85; p<0,001; ANOVA factorial), la localidad (F:

171,69; p<0,001; ANOVA factorial) y la interacción tompemtura-localidad (F:
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4,693; p=6,9666; ANOVA factorial). Las larvas de Farellones tuvieron tasas de

creoimiento mayores a larvas de El Tatio y Quebrada de Jere (p<0,001; Bonferroni).

Figura 7: Efecto de la temperatura y la localidad sobre la tasa de crecimiento de

postrnetamórficos sometidos a dos temperaturas: 20"C y 25oC, provenientes de l¿s tres

localidades de estudio.

DESEMPEÑO LOCOMOTOR

No se observaron diferencias en el tiempo de nado de las larvas aclimatadas a 20.C y

25"C, para cada fratamiento (p>0,05; t-test), por lo tanto los datos fueron agrupados.

Las larvas de Farellones, tanto a 20'C como a 25oC, present¿ron el menor tiempo de

nado, en comparación con las larvas de las otras localidades (Fig. 8). Las larvas de

El Tatio y Quebrada de Jere mostraron un tiempo de nado menor a 20"C que a 25"C,

independiente del largo anteropostorior (Fig. 9). Tanto la localidad (F: 138,42;

Efecto de la bmperatura y ¡a ¡ocal¡dad en la tasa de crecim¡enb

É
E
9 0,2

.e
E

3 0,1
í,
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p<0,001; ANCOVA), oomo la intemcción tomperatura-localidad (F: 5,900; p0,003;

ANCOVA) afectaron el tiempo de nado, donde las diferencias estuvieron dadas por

la¡vas de Farellones (p<0,001; Bonferroni). Los análisis de correlación no resultaron

significativos para el desempeño de nado y atributos de historia de vida (p>0,05;

Pearson).

Efeclo de la temperatura y la localidad en el tiempo de nado

I

ga
Aec
E
.ct-2
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Queb¡"ada de Jere
Localidad

de larvas

Figura 8: Efecto de la temperatura y la locatidad en el tiempo de nado (segundos) de larvas

de Bufo spinulosus sometidos a dos tempe¡aturas:20.C y 25"C, provenientes de El Tatio,

Quebrada de Jere y Farellones.
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Efuc{o de la temperatuE y la local¡dad en la distancia de salto
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Figura 10: Efecto de la temperatura y la localidad en la distancia de salto mríximo de

postmetamórficos de Bufo spinulosns provenientes de las tres localidades de estudio,

sometidas a dos temperaturas. Se muesha la dista¡cia de salto m¿iximo promedio para cada

tratámiento, con barras de error.
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Figura I l: Efecto de la localidad sobre la distarcia de salto máximo, medido en centímetros,

de postmetamórficos de El Tatio, Quebrada de Jere y Farellones. Se corrigió por el largo de

la tibio-fibula-
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MORFOLOGÍA

En la Fig' 12 se observa que los individuos de El ratio presentaron una tibio-fíbura

larga, a las dos temperaturas, y los postmetamórficos de Farellones mostraron una

tibio-ffbula corta. Los individuos de Quebrada de Jere, a 20oC presentaron un largo

de tibio-fibula similar a los de El Tatio, sin embargo, a 25"C, fue muy parecida a los

postmetamórficos de Farellones (Tabla 3). Este patrón se repite al graficar el largo de

la tibio-fibula conegido por tamaño corporal (Fig. 13). Tanto la localidad como la

interacción fueron signifrcativos (F:52,74; p<0,001 y F:21,79; p<0,001; ANCOVA).

La prueba a posl¿r¡ori mostró que a 20'C las diferencias en el largo de la tibio-fibula

estuvieron dadas por los postmetamórficos de Farellones, y a 25'C por los de El

Tatio (p<0,001; Bonfenoni). Al utilizar los datos del largo de fémur, tarso-metatarso

o extremidad posterior completa, los resultados fueron similares a los de tibio-fibula

(Tabla 3). La regresión entre tamaño corporal y largo de la tibio-fÍbula no resultó

sigrificativa (p>0,05; Regresión). La regtesión entre largo de [a tibio-fibula y la

distancia de salto m¿iximo tampoco resultó significativa G>0,05' Regresión). Al

evaluar otros modelos no lineales no se encontró una relación significativa entre el

largo de la tibio-fibula y ta distancia de salto mriximo, mostrando niveles de

correlación bajos, siendo el más alto un ajuste lineal con un R' de 0.21 para la

localidad de Quebrada de Jere a 20"C, y los otros valores fluctuaron en niveles

cercanos a R2:0.001. Por lo anterior, se concluye que no existió una relación entre

largo de la tibio-fibula y la distancia de salto máximo, y que esta ausencia es

independiente del modelo o ajuste estadístico utilizado.
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Figura 12: Efecto de la temperatura y la localidad en el largo de la tibio-fibula (mm),

corregido por tamaño corporal para postmetamórficos de Bufo spinuloszs provenientes de las

tres localidades de estudio y de los dos tratamientos de temperatura-

Efecto de la temperatura y la localidad en el largo de la t¡bio-
postmetamórficos

cuÍErn érfsd: F(2, ,02):21,790, p=,trDm
(Compú6d tor colJ"¿rialrú at lh€ir mean6)

V8rücal bafl dsfloI8 O,S5 confideñce ¡nt€rvaE

-gI
5 o5o
.E

-E o*

o./l()

Elfálio Ou6¡ra& do Jer€ Farollonés

Local¡dad

Figura 13: Efecto de la temperatua y la localidad sobre el largo de la tibio-fibula de los

postmetamórficos provenientes de las tres localidades de estudio. Se corrigió por tamaño

corporal.
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DISCUSION

En este estudio se utilizó un diseño de medios hermanos, para disminuir los efectos

matemales sobre los rasgos evaluados. Se ha descrito que el fenotipo de la madre

puede influenciar el fenotipo de las crías (Mousseau y Fox, 1998), donde el genotipo

matemo y el ambiente materno (como el tipo de pozas elegidas por las hembras),

podrían llegar a explicar la variarua total de un rasgo, como es el caso del peso

corporal de postmetaúnórficos de Bombina orientalis (Kaplan, 1987). Dado que en

este estudio, se removieron los efectos matemoq ya que los huevos de cada hembra

fueron fecundados con tres machos diferentes, generando familias de medios

hermanos, se puede plantear que la existencia de diferencias en los atributos de

historia de vida encontrada en esta tesis se debe a los factores evaluados, es deci¡ la

temp€ratura y la procedencia geográfica, o la interacción de estos factores

dependiendo del rasgo. Las larvas de la localidad do Farellones presentaron un menor

tamaño a la metamorfosis (SVL) y menor tiempo de desarrollo, mientras que las

larvas de El Tatio y Quebrada de Jere tuvieron un mayor tiempo de desanollo y

metamorfosearon a mayor tamaño. Estos resultados estián de acuerdo a la literatura,

donde se ha demostrado que para ectotermos existe un efecto de la temperatura sobre

el desanollo la¡val, aumentando la tasa de crecimiento (Atkinson, 1996), y una

aceleración de la metamorfosis produce t¿maños corporales menores, como costo

asociado al desarollo acelerado §ewman, 1992; Laurila y Kujasalo, 1999; Laurila

et al,2002;Menlá et aL,2004).
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Dado que paxa este estudio se realizaron experimentos de jardín común, los cuales

permiten distinguir entre diferenciación genética e inducción ambiental (Conover y

Shultz, 1995), fue posible llegar a los siguientes resultados: para las tres poblaciones

evaluadas el tamaño a la metamorfosis fue sólo dependiente de la localidad, mientras

que la temperatura no afectó esta variable. En contraste, tanto el tiempo a la

metamorfosis como la tasa de crecimiento, fueron afectados por [a interacción entre

la temperatura de desarrollo y la procedencia geográfic4 sugiriendo la existencia de

variación fenotípica asociada a estos factores (Atkinson" 1996; Laurila y Kujasalo,

1999; Laurila et aL,2002; Miirila er a|,2004; Sinsch er aI,2007). Los menores

tiempos a la metamorfosis, así como las mayores tasas de crecimiento presentadas

por los individuos de Farellones, a las dos temperaturas evaluadas, darían cuenta de

la adaptación local por parte de esta especie al régimen natural de desecación de

pozas de esa localidad, este patrón ha sido reportado para las poblaciones de Rana

tempoldria de Suecia, por Laurila y Kujasalo (1999) que presenta una distribución

geográfica ampli4 habitando en ambientes contrastantes. En Farellones las pozas

empiezan a evaporarse a mediados de Noviembre (Tabla l), disminuyendo el

volumen de agua, con el consiguiente aumento de la temp€ratura de la poza, llegando

a mediodía a una temperatura por sobre los 30" C (Benavides, 2003). Esto implica

que el régimen de desecación de pozas conlleva, además de la desecación per se, un

aumento de la temperatura del aguq lo que habría influido en la nápida tasa de

crecimiento larval detectada para esta localidad. Para el caso de las larvas de la

localidad de El Tatio, su ambiente corresponde a un caso distinto al que enfrentan las

otras poblaciones alto andinas de esta especie en Chile. Esta localidad presenta un

restringido regimen de variación diaria y anual de la temperatura de las pozas,
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asimilable a un sistema tropical, pero de altura @enavides,2003; Tabla l). Al

respecto, se ha descrito que en ectotermos un mayor tamaño a la metamorfosis no

estaría necesariamente asociado a una tasa de crecimiento mayor, sino que podría

deberse a un desanollo más lento, dado por la existencia de rur desacople enfe

desarrollo y crecimiento (Atkinson, 1996). De este modo, es posible plantear que la

población de Bufo spinulos¡¿s de El Tatio, dado que su ambiente es térmicamente

constante tanto diario como anualmente (Tabla l), no tendría una restricción

temporal para alcaruar la metamorfosis, y por lo tanto se desarrollaría más lento,

presentando una tasa de crecimiento lenta. Estos antecedentes llevan a postular que la

poblaoión de El Tatio presentaría aolimatizaoión termal (Schmidt-Nielsen, 1997),

proceso a través del cual algunos animales ectotermos muestran ajustes

oompensatorios en respuesta a la temperatura (Hazel y Prosser, 1970). Esto muestra

adaptación local de las larvas de El Tatio a su Égimen de temperatura. A pafir de

estos resultados se puede postular que la variación geográfica sobre el fenotipo se

entendería en términos de restricciones de tipo estacionales, las cuales son diferentes

dependiendo de la localida{ como sugiere Laurila, et al Q004).

Los resultados de este estudio muestmn que existe un efecto conjunto de la

temperatura y la localidad sobre la velocidad de nado de las larvas (Figura 6), sin

embargo, si se excluyen los resultados de las larvas de Farellones, solo la

temperatura explica las diferencias de la velocidad de nado entre larvas de El Tatio y

Quebrada de Jere. Lo anterior, sugiere que la localidad de Farellones es la que

determina el efecto de la procedencia geográfica. Doherty, et al (1998) y Lardner

(2000) sugieren que larvas desarrolladas a mayores temperaturas, al tener un tamaño

corporal menor, disminuyen su velocidad de nado, este esperado no se observó para
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las larvas de Farellones, las que nadaron más rípido cuando se desanollaron a 25"C

que a 20oC. Al comparar los tiempos de nado de las tres localidades evaluadas, se

observó que las larvas de Farellones presentaron un mejor desempeño locomotor,

tanto a 20oC como a 25'C.

Se ha documentado que el ambiente larval afecta atributos de historia de vid4 y a su

vez los rasgos de historia de vida podrían afectar el desempeño locomotor de anuros

@arichy y Kaplan, 1995; Ultsch et al, 1999; Wilson y Franklin, 1999; Wilson e¡ a/,

2000), de esta forma, la plasticidad inducida por la temperatura durante el desa¡rollo

y el crecimiento también puede producir cambios en el desempeño de nado. En este

trabajo se evaluó si la variación de los rasgos de historia de vida afectó el desempeño

locomotor de larvas de Bufo spinulosas, sin embargo, los anílisis de correlación

entre el tiempo de nado de las larvas y la tasa de crecimiento no resultaron

significativos, lo mismo ocurrió cuando se hizo el aniílisis con el tiempo a la

metamorfosis. Esto sugiere que el desempeño locomotor no se asocia a estos

atributos de historia de vida en larvas de Bufo spinulosus. Según los resultados de

Benavides (2003) las larvas de Farellones presentaron bajas tasas metabólicas

respecto a las de El Tatio, por lo tanto, a partir de este dato, tampoco es posible

explicar la mayor velocidad de nado presentada por las larvas provenientes de est¿

localidad, en comparación a las de El Tatio y Quebrada de Jere. Si bien, existió un

efecto conjunto de la temperatura y la localidad que explica la velocidad de nado en

las tres poblaciones, dado que la velocidad de nado fue mayor a ambas temperaturas

para las larvas de Farellones, es posible postular que la velocidad de nado de las

larvas en esta localidad sería un rasgo poco variable en esta población. Navas (1997)

estudiando poblaciones de anuros andinos, encontró un desempeño locomotor similar
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para poblaciones que presentaban distintos T6 en sus ambientes, sugfuiendo que el

desempeño locomotor es muy conservado, resultado qBe es concofdanto con nusstras

observaciones et Bufo spinulosas. La capacidad de salto es probablemente la mejor

medición de desempeño en anuros postmetamórficos, debido a la relevancia de su

potencial ecológico, tanto para aotividados de forrajeo, como para escape frente a

depredadores (Amold y Wassersug, 1978). En este caso, los postmetamórficos de El

Tatio presentaron mayores distancias de salto, en relación a los de Quebrada de Jere

y Farellones, quienes saltaron distancias más cortas. Al excluir los datos de El Tatio,

desapareció el efecto de la localidad, sugiriendo que en estadios postmetamórficos,

son los animales de El Tatio los que introducen el efecto procedencia geognífica. Se

ha discutido que el tamaño corporal afecta la capacidad locomotora y la distancia de

dispersión de los postmetamórficos (Stevens et a|,2004), junto a otros factores como

la temperatura corporal el estado de hi&atación y el largo de la extremidad

posterior, específicamente de la tibio-fíbula (Zug, 1972; Preest y Pough, 1989;

Sinsch, 1994; Ficetola y De Bemardi, 2006). En los postnetamórficos de este

estudio, el largo de la tibio-ffbula tamaño-independiente fue afectado tanto por la

temperatura, oomo por la procedencia geográfica. El largo de la tibio-fibula, fue

mayor para los postmetamórficos de El Tatio, y menor para los de Farellones. Los

postmetamórficos de Quebrada de Jere presentaron un largo de tibio-fibula variable

según la temperatura. Los que crecieron a 20'C, pr[sentaron una tibio-fibula larga

simila¡ a los postmetamórficos de El Tatio, sin embargo, los que crecieron a 25"C,

fueron similares a los postmetamórficos de Farellones. Estas diferencias podría

atribuirse al modo de vida después de la metamorfosis, ya que los estadios

postmetamórficos de Quebrada de Jere y de Farellones ocurren en ambientes
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terrestres, en cambio los de El Tatio están restringidos a un ambiente acuático, en

todas sus fases, no requiriendo migrar en los estadios tempranos hacia la tierra. El

tamaño de la tibio-fibula no se ajustó al tamaño corporal de los postmetamórficos,

como ocnrrió con Rana cascade @loujn y Brown, 2000), ni con la capacidad de

salto. Tampoco se enconúó relación significativa entre tasa de crecimiento y

distancia de salto, y, tasa de crecimiento y largo de la tibio-fíbula, sugiriendo que

para Bufo spinulosw, la capacidad de salto no es dependiente del tamaño corporal

del tamaño de las extremidades posteriores, ni de la tasa de crecimiento. Este

resultado es[a en desacuerdo con 1o propuesto por Tejedo, et al (2000) quién

encontró que larvas de Rarn ridibunda, Rana esculenta y Rana lessorne, crecidas a

temperaturas altas presentaron menor tamaño corporal y un desempeño de salto

menor. Según Benavides (2003), quien midió las tasas metabólicas de larvas y el

peso corporal de los postmetamórhcos de Bufo spinulosus de cuatro localidadeq

encontró que las larvas de El Tatio presentaron tasas metabólicas altas, en relación a

las larvas de Farellonss y de otras localid¿des similares en altitud y latitud a

Quebrada de Jere. Por otra parte, Benavides (2003) encontró que el peso corporal de

los postmetamórficos de El Tatio era también superior a los postrnetamórficos de las

otras localidades, casi duplicándolos. Dado lo anterior, es posible argumentar la

existencia de una mayor masa muscular para los postmetamórficos de esta localidad

en comparación a los de Farellones, lo cual podría explicar la mayor distancia de

salto de estos poshnetamórficos.

La ausencia de correlación entre la velocidad de nado de las larvas y el desempeño

de salto, en las ues localidades, sugiere la existencia de un desacople entre estos dos

rasgos fisiológicos. De esta forma, las larvas que nadaron más nípido son las

25



provoniontes de Farellones, y los postmetamórficos de El Tatio son los que

presentaron mayor distancia de salto. Este resultado es concordante con Watkins

(2001), quien no enconhó conelación entre el desempeño locomotor de larvas y

postnetamórfrcos de Hyla regilla. Esta diferenci4 puede deberse en parüe, a que los

procesos fisiológicos involucrados en el nado y en el salto son diferentes (Rome et

a/, 1992; Navas, 1996), y por lo tantq la dependencia termal del desempeño de nado

y de salto no es necesariamente la misma §avas et a/, 2008). Una diferencia es que

el salto es una sola cont¡acción muscula¡ mientras que el nado involuc¡a la cola y

movimientos cíclicos de las extremidades posteriores §avas, 1996). Por lo tanto, es

esperable que estos desempeños no estén correlacionados, ya que las estructufas

involucradas en el nado y en el salto son diferentes.

Como conclusión, este estudio sugiere que, a excepción del SVL y la distancia de

salto, tanto el origen geográfico como el ambiente témico larval producen cambios

en los rasgos observados, De este modo, la interacción temperatura-localidad jugarla

un rol importante en el tiempo a la metamorfosis, la tasa de crecimiento, el

desempeño de nado y el tamaño de la extremidad posterior de los postmetamórficos.

Este estudio aporia una aproximación que ha incorporado a la comparación de

atributos, como crecimiento, tamaño a la metamorfosis y desempeño locomotor, la

variable procedencia geográfica" permitiendo un análisis más integral de las

variaciones observadas en estos rasgos en las poblaciones naturales. Esto ha

permitido proponer que los fenotipos estudiados en su expresión dependen de

distintos factores hilados en una trama compleja de efectos, determinados tanto por

procosos locales como por el potencial de plasticidad de cada rasgo evaluado.

Futuros estudios que se orienten a entender la relación entre rasgos de historias de
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vida y el desempeño locomotor en otras especies de ectotermos, permitirán un

entendimiento más cabal de estas interacciones y podnín determinar si la variación

genética podría ser una explicación posible para la conservación de la fisiología

termal en ectotermos (Angilletta et a/, 2002).
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