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Capitulo 4. Analisis de las variaciones geograficas en rasgos de historia de vida
de Rhinella arenarum mediante experiencias de trasplante reciproco.
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Resumen

El nicleo de la teoria evolutiva requiere que la variacion fenotipica en
caracteristicas que influyen sobre la supervivencia o reproduccién esté basada
genéticamente, por lo que, de acuerdo al modelo mendeliano simple, la relacién entre
genotipo y fenotipo es un poderoso modelo que provee un mecanismo para los
cambios adaptativos fenotipicos en las poblaciones. En ese marco, cuando el
ambiente, dentro del rango de distribucién de una especie difiere, los cambios en el
fenotipo dependiendo del ambiente podrian incrementar la tolerancia ambiental de una

especie.

Por lo tanto, la plasticidad en el fenotipo podria ser una solucién a los
conflictos de adaptacion en ambientes heterogéneos. La plasticidad fenotipica es
entendida como la habilidad de un simple genotipo de producir mas de una forma
alternativa o morfologia o estado fisiolégico y/o respuesta de comportamiento a
diferentes condiciones ambientales y evidencia un perfil especifico del genotipo con

fenotipos producidos en un rango de condiciones ambientales.

Las caracteristicas de historia de vida de los anuros, tales como la tasa de
desarrollo, la tasa de crecimiento, el tiempo de metamorfosis, frecuentemente son
fenotipicamente plasticas. Asimismo, en especies con ciclos de vida complejos o
bifasicos, la metamorfosis define la transiciéon del periodo larval al adulto, de manera
que cuando el habitat larval varia en calidad, el tiempo de la transicion suele ser una
caracteristica plastica. En ese marco, los aspectos fisicos y biolégicos del ambiente
larval afectarian la tasa de crecimiento y desarrollo, influenciando por lo tanto el valor

fenotipico y la adecuacion biologica del adulto.

Los modelos de historia de vida predicen que las larvas de anuros pueden
exhibir plasticidad fenotipica, es decir, se esperaria que las larvas ajusten su tiempo y
tamafio en la metamorfosis con vistas de mejorar su adecuacidn total. Para examinar
estas predicciones se necesita conocer qué variable ambiental puede disparar
respuestas plasticas en las larvas y cuales son los limites de la plasticidad fenotipica

en esos animales.
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Resumen

Hipdtesis:
-La Plasticidad Fenotipica es un atributo de las poblaciones de Rhinella

arenarum como respuesta a las variaciones biodticas y abioéticas de los ambientes.

-Las condiciones ambientales direccionales en gradiente de aridez a escala
local en el Valle de Lerma podrian producir cambios plasticos en la tasa de desarrollo

y de crecimiento en las larvas de las poblaciones de Rhinella arenarum.

-Las condiciones de desecamiento y disponibilidad de recursos, producirian
una “negociacion” (trade-off) entre crecimiento y desarrollo influenciando el tamafio de

los individuos en el climax metaméorfico.
Objetivo General

Analizar el rol de la plasticidad fenotipica en la metamorfosis de las larvas de

Rhinella arenarum en funcion de condiciones ambientales variables.
Objetivos Particulares

-Estudiar y analizar la aplicabilidad de los modelos que explican actualmente

la plasticidad fenotipica en larvas de anuros.

-Observar la existencia o no de diferencias en dichos modelos entre las larvas
que se desarrollan en ambientes inestables y en aquellas que lo hacen en ambientes

mas estables.

Como los cambios en factores ambientales tales como temperatura,
hidroperiodo y disponibilidad de alimento pueden afectar piasticamente las tasas de
desarrollo y crecimiento en anuros, resulta esencial conocer cdmo varia la sensibilidad

durante su ontogenia.

En el Capitulo 2, se estudi6 y analiz6 la aplicabilidad de los modelos que
explican la plasticidad fenotipica en larvas de Rhinella arenarum. Para ello, se evalué
la tasa de desarrollo y crecimiento considerando el aporte diferencial de recursos
alimenticios. Las larvas provenientes de una misma puesta fueron sometidas a dos
series de ensayos, uno con alto nivel de alimento y otro con bajo nivel. La experiencia
se llevé adelante incrementando o disminuyendo el nivel de alimentos diferencialmente
segun los dias transcurridos a partir de la eclosidn. A partir de los resultados se podria

inferir que Rhinella arenarum desarrolla y crece a ritmo acelerado cuando las
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Resumen

condiciones ambientales, en este caso recursos alimenticios, son detectadas como
escasas. Este comportamiento estaria asociado al tipo de estrategia que ensayaria la
especie, cercano a un r estratega, coherente, por otra parte, con la capacidad de
explorar distintos ambientes en la ampliacion de sus rangos geograficos de
distribucion. A pesar de la ausencia de significancia en las curvas de regresion entre el
peso de los individuos metamorfoseados y los tratamientos, fue posible observar una
tendencia positiva en aquellos individuos pertenecientes a la serie con bajos recursos
mientras que para la de altos recursos se observé una tendencia negativa. Se destaca
que el cambio en el régimen de alimentos no alter6 el desarrolio cuando éste se
producia al final de la etapa larvaria. Esto se ajustaria mas al modelo propuesto por
Smith-Gill y Berven, que predice que el proceso de crecimiento y desarrollo no van
unidos y a la modificacion de Hensley en cuanto a que el tiempo de metamorfosis se

fijaria tempranamente en el periodo larval.

Los ambientes fluctuantes respecto al hidroperiodo constituyen una
interesante oportunidad para evaluar las relaciones entre la variabilidad del habitat y la
plasticidad fenotipica puesto que crearian diferentes presiones de seleccion en la
duracién del periodo larval y el tamafio a la metamorfosis, los cuales se relacionan con
la adecuacion bioloégica del individuo. Rhinella arenarum presenta una amplia
distribucion geografica en Argentina, habiéndose detectado ovoposiciones en cuerpos

de agua de diferente hidroperiodo.

En ese marco, en el Capitulo 3, larvas hermanas de Rhinella arenarum,
fueron sometidas en laboratorio a experiencias de duracién diferencial del cuerpo de
agua con presencia o ausencia de coespecificos. Las hipétesis de trabajo plantearon
que las larvas provenientes de sectores diferentes en gradiente de aridez creciente y
de poblaciones distintas responden plasticamente en sus rasgos de historia de vida y
que las larvas criadas en interaccion con coespecificos o sin ellos, responden a la
variacion en nivel de agua. Para ello se trabajé con larvas hermanas de R. arenarum
provenientes de dos sitios representativos de un gradiente altitudinal, térmico e hidrico
del Valle de Lerma, Salta. Para ambas cohortes el disefio de la experiencia fue
idéntico, probando dos niveles de densidad y variando el volumen de agua. Asimismo
se sometié a las larvas hermanas de ambas cohortes a un régimen de crianza
individual variando el volumen de agua. Las respuestas obtenidas indicaron una

plasticidad en el crecimiento y desarrollo.
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Asimismo, en los fendmenos de plasticidad es necesario distinguir
experimentalmente el componente genético de la variacién inducida por el ambiente y
de la interacciébn de ambos, que nos permita hacer interpretaciones acerca de la
evolucion y la naturaleza adaptativa de estos cambios. Entre las aproximaciones
experimentales que pueden ayudarnos, suele utilizarse el experimento de transplante
reciproco, en el cual individuos de diferentes poblaciones son criados de manera

conjunta en cada uno de los ambientes originales.

En el Capitulo 4, se presentan los resultados del estudio de las fuentes
causales de la variacidon geografica en caracteres de historias de vida durante la etapa
larvaria en Rhinella arenarum. Con este propdsito se diseid un experimento de
transplante reciproco en los ambientes originales de Moldes (ambiente sur) y Salta
(ambiente norte). Se observaron respuestas diferenciales de las poblaciones con
relacién al ambiente de crianza como asi también influencia de este ultimo en la edad,
tamaro y tasa de crecimiento de los individuos metamérficos provenientes de las
poblaciones estudiadas, considerando por lo tanto que existiria interacciéon entre

genotipo y ambiente.

A partir del analisis integrado de las experiencias y en acuerdo con la
bibliografia es posible concluir para las poblaciones estudiadas de Rhinella arenarum

en el Valle de Lerma:

1. Se registraron respuestas plasticas cuando los factores bidticos, competencia con

coespecificos y los abidticos, estabilidad del cuerpo de agua fueron fluctuantes.

2. Las larvas de Rhinella arenarum, sometidas a regimenes disimiles en Ila
disponibilidad de alimentos respondieron diferencialmente ya que las provenientes
de ambientes estables crecieron a un ritmo menor que sus hermanas en un

ambiente variable.

3. Las larvas sometidas a los tratamientos con alta o baja oferta alimentaria
mostraron que las variables que gobiernan la variabilidad estarian explicadas por
relaciones positivas entre las variables morfolégicas excepto las correspondientes

a la proporcién de la cola.

4. Las larvas sometidas al inicio del desarrollo a un ambiente estresante asignaron
mayores recursos a la proporcién corporal mientras que las sometidas siempre a
baja oferta alimentaria mostraron que la cola ocupa mayor proporcion.
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10.

11.

12.

13.

Existiria “trade-off’ entre las condiciones ambientales y la asignacién de recursos a
diferentes variables morfologicas, como consecuencia de la sensibilidad de las

larvas al deterioro ambiental.

Existirian respuestas plasticas en el crecimiento y desarrollo con relacion a la
presion de la oferta de recursos alimenticios ya que se registraron diferencias
altamente significativas entre el tiempo de metamorfosis y las variables

morfologicas.

Las larvas de Rhinella arenarum se desarrollan y crecen a un ritmo acelerado

cuando los recursos alimenticios son escasos.

Los cambios en el nivel de recursos alimenticios afectarian la tasa de crecimiento y
el tiempo de metamorfosis, aunque las mismas se fijarian tempranamente en el

periodo larval consistente con el modelo propuesto por Hensley.

A bajas densidades de coespecificos, las larvas resultaron con pesos y longitudes
mayores que aquellas sometidas a alta densidad, lo que podria explicarse en

términos de competencia intraespecifica.

En las primeras etapas del desarrollo y en ambientes con densidades y volimenes
bajos, el peso corporal resuitd mayor, mientras que al avanzar el desarrollo los

volimenes bajos se tradujeron en un menor peso corporal.

Las larvas criadas en ausencia de interaccion con coespecificos muestran
respuestas plasticas ya que se registraron diferencias significativas en el tamafo
corporal en funcion del tratamiento al que fueron sometidas, resultando las
pertenecientes a los tratamientos con volimenes altos las que registraron mayores

valores.

La variacién en las respuestas a las experiencias de desecacion no condujeron a
diferencias significativas en el tamafio al momento de la metamorfosis con lo cual

la idea de una plasticidad adaptativa no puede ser afirmada.

El ambiente de desarrollo permitié¢ evidenciar divergencias en las expresiones
fenotipicas de cada genotipo estudiado, mostrando por lo tanto una interaccién
entre genotipo y ambiente (poblacién x ambiente) en las normas de reaccion y

marcando diferencias entre ambas poblaciones.
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14.

15.

16.

17.

En los experimentos de trasplante reciproco el factor ‘ambiente’ tuvo efectos
significativos sobre las variables estudiadas, difiriendo en funcién del ambiente

experimental.

El efecto de la poblacién en funcion del ambiente de desarrollo influyé

significativamente en los parametros estudiados.

Se observd un comportamiento diferencial y ajustado al ambiente donde se
desarrollaron las larvas, de tal manera que las trasplantadas al sitio de mayor
inestabilidad y estrés hidrico, mostraron un avance en los estadios de desarrollo
superior a sus hermanas criadas en el ambiente de origen y consecuentemente

alcanzaron la metamorfosis mas temprano que sus hermanas en el sitio de origen.

Las normas de reaccidon mostraron que el genotipo del ambiente norte tuvo una
tasa de crecimiento superior que el del ambiente sur con independencia de los
ambientes de desarrollo por lo que podriamos sostener que podria existir una base
genética que permita explicar la diferencia entre ambas poblaciones para ese

caracter.
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Summary

The core of evolutionary theory requires that the phenotypic variation of the
characteristics that influence survivorship or reproduction have a genetic basis;
therefore, according to the simple Mendelian model, the relation between genotype and
phenotype is a powerful model that provides a mechanism for adaptive phenotypical
changes in populations. Thus, when the environment varies within the distributional
range of a species, the changes in phenotype depending on the environment might

increase the environmental tolerance of a species.

Thus, phenotypic plasticity might be a solution to the issue of adaptation in
heterogeneous environments. Phenotypic plasticity is defined as the ability of a single
genotype to produce more than one alternate morphology or physiological state and/or
behavioral response to different environmental conditions, and it evidences a specific

genotypic profile with phenotypes produced within a range of environmental conditions.

Life history traits of anurans, such as development rate, growth rate and time to
metamorphosis, frequently exhibit phenotypic plasticity. Also, in species with complex
or biphasic life cycles, metamorphosis marks the transition from larval to adult stage,
so that when the larval habitat changes in quality, the time of transition is often a plastic
characteristic. Thus, the physical and biological aspects of the larval environment
would affect the growth and development rates, influencing the phenotypic value and

the biological adaptation of adults.

Life history models predict that the larvae of anurans can exhibit phenotypic
plasticity, that is, larvae can be expected to adjust their time and size at metamorphosis
in order to improve their overall adaptation. To examine these predictions it is
necessary to know what environmental variable may trigger plasticity responses in

larvae and what are the limits of phenotypic plasticity in these animals.
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Sumimnary

Hypothesis

-Phenotypic plasticity is an attribute of the populations of Rhinella arenarum as

a response to biotic and abiotic variations in the environment.

-The directional environmental conditions along an aridity gradient at a local
scale in Valle de Lerma might produce plastic changes in the development and growth
rates of larvae of the populations of Rhinella arenarum.

-The conditions of desiccation and availability of resources would produce a
tradeoff between growth and development, influencing the size of the individuals at

metamorphic climax.

General Objective

-To analyze the role of phenotypic plasticity in the metamorphosis of larvae

of Rhinella arenarum as a function of the varying environmental conditions.

Particular Objectives

-To study and analyze the applicability of the models that currently explain the

phenotypic plasticity in anuran larvae.

-To observe the existence or absence of differences in the aforementioned
models between larvae developing in unstable environments and those developing in

more stable environments.

Since the changes in environmental factors such as temperature, hydroperiod
and availability of food can plastically affect the development and growth rates in

anurans, it is essential to know how sensitivity varies during their ontogeny.

In Chapter 2 | studied and analyzed the applicability of the models explaining
phenotypic plasticity in larvae of Rhinella arenarum. For this purpose, the development
and growth rates were evaluated, taking into account the differential input of food
sources. Larvae from the same cohort were subjected to two series of essays, one with
abundant food and the other with scarce food. The essay was carried out by
differentially increasing or decreasing the level of food according to the days passed
since eclosion. From the results obtained it may be inferred that Rhinella arenarum
develops and grows at an accelerated rate when environmental conditions, in this case
food sources, are perceived as scarce. This behavior would be associated to the type
of strategy that the species follows, close to the r strategy, which on the other hand is

consistent with the capacity of exploring different environment in the expansion of their
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geographic distribution ranges. Despite the absence of significance in the regression
curves between weight of metamorphosed individuals and treatments, it was possible
to observe a positive trend in those individuals belonging to the series with scarce
resources, whereas for the individuals reared with abundant resources a negative trend
was observed. Remarkably, the change in food regime did not alter development when
it occurred at the end of the larval stage. This would fit the model proposed by Smith-
Gill & Berven (1979), which predicts that the growth and development processes do not
go together.

Environments with fluctuating hydroperiods constitute an interesting opportunity
to evaluate the relationship between habitat variability and phenotypic plasticity, since
they create different selection pressures in the length of larval period and size at
metamorphosis, which are related to the biological adaptation of the individuals.
Rhinella arenarum presents a wide geographical distribution in Argentina, with

ovipositions detected in bodies of water of different hydroperiods.

In chapter 3, cohorts of Rhinella arenarum were subjected to lab essays of
differential duration of body of water in presence or absence of co-specifics. The
working hypotheses establish that the larvae from different sectors within a growing
aridity gradient and from different populations will exhibit plasticity responses in their
life history traits, and that the larvae reared with or without interaction with co-specifics
will respond to the variations in water level. For this purpose | worked with sibling
larvae of R. arenarum from two sites that were representative of an altitudinal, thermal
and hydric gradient in Valle de Lerma, Salta province. The experimental design was
identical for both cohorts, testing two density levels and changing the water level.
Furthermore, the sibling larvae of both cohorts were subjected to an individual-rearing
regime with variations in the water level. The responses obtained showed plasticity in

growth and development.

Likewise, in plasticity phenomena it is necessary to experimentally distinguish
between the genetic component from the environmentally-induced variability and the
interaction between them, in order to interpret the evolution and adaptive nature of
these changes. Among the experimental approaches that can be applied for this
purpose, reciprocal transplant experiments are often employed, in which individuals

from different populations are reared together in each of the original environments.

X1X
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In Chapter 4 | present the results of the study of the sources causing
geographic variation in life history traits during the larval stage of Rhinella arenarum.
For this purpose, a reciprocal transplant experiment was designed for the original
environments of Moldes (southern environment) and Salta (northern environment).
Differential responses of the populations could be observed regarding the rearing
environment as well as the influence of this on age, size and growth rate of
metamorphic individuals from the studied populations, thus reaching the conclusion

that there is interaction between genotype and environment.

From the integrated analysis of the essays and according to bibliography, it is
likely to conclude that, for the populations of Rhinella arenarum studied in Valle de

Lerma:

1. Plasticity responses were recorded when the biotic factor ‘competence among co-
specifics’ and the abiotic factor ‘stability of body of water were fluctuating.

2. The larvae of Rhinella arenarum subjected to dissimilar food availability regimes
responded differentially, since those from stable environments grew at a lower rate

than their siblings from changing environments.

3. The larvae subjected to scarce or abundant food offer showed that the variables
governing variability might be explained by positive relationships between the
morphological variables, with the exception of those regarding the proportion of the

tail.

4. The larvae subjected at the beginning of development to a stressing environment
assigned greater resources to body proportion, whereas those always subjected to

scarce food resources showed that the tail takes up the higher proportion.

5. There would be a trade-off between environmental conditions and the assignment
of resources to different morphological variables, as a consequence of the larvae’s

sensitivity to environmental deterioration.

6. There would be plasticity responses in growth and development with relation to the
pressure of the food resources offer, since highly significant differences were

detected between time to metamorphosis and the morphological variables.

7. The larvae of Rhinella arenarum develop and grow at an accelerated rate when

food resources are scarce.
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10.

11.

12.

13.

14.

15.

16.

The changes in level of food resources would affect the growth rate and time to
metamorphosis, although these variables would be fixed early in the larval stage,

consistently with the model proposed by Henley.

At low density of co-specifics, the larvae reached greater weights and lengths than
those subjected to conditions of high density, which might be explained in terms of

intraspecific competence.

During the first stages of development and in environments with low density and
volume, body weight was greater, whereas as development progressed, low

volumes resulted in lesser body weight.

The larvae reared in absence of interaction with co-specifics exhibit plasticity
responses, since significant differences could be recorded in body size as a
function of the treatment they were subjected to, with those subjected to high

volume treatments being the ones exhibiting greater values.

The variation in the responses to desiccation essays did not lead to significant
differences in size at metamorphosis, thus making it impossible to ascertain the

idea of adaptive plasticity.

The development environment made evident the divergences in the phenotypic
expressions of each genotype studied, therefore exposing an interaction between
genotype and environment (population x environment) in the norms of reaction, and
indicating differences between both populations.

In the reciprocal transplant experiments the factor ‘environment’ exerted significant
effects on the variables studied, differing in function of the experimental

environment.

The effect of the population as a function of the development environment

significantly influenced the parameters studied.

A differential behavior could be observed, adjusted to the environment in which the
larvae developed, so that the larvae transplanted into the site of greater instability
and hydric stress showed greater advancement in the development stages than
their siblings reared in the native site, and consequently reached metamorphosis

earlier than their siblings in the native site.
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17. The norms of reaction showed that the genotype from the northern environment
exhibited a higher growth rate than the one from the southern environment,
independently from the development environments; therefore, we may state that
there could be a genetic basis that explains the difference between both
populations for this character.

XXH
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Marco Tedrico

El nacleo de la teoria evolutiva requiere que la variacion fenotipica en
caracteristicas que influyen sobre la supervivencia o reproduccién esté basada
genéticamente. De acuerdo al modelo mendeliano simple, Ia relacién entre genotipo y
fenotipo es un poderoso modelo que provee un mecanismo para los cambios

adaptativos fenotipicos en las poblaciones (Lewontin 1978).

Cuando el ambiente, dentro del rango de distribucién de una especie, difiere,
es poco probable que un Unico fenotipo pueda conferir una alta adecuacion en todas
las situaciones ambientales, por lo que un cambio del fenotipo dependiendo del

ambiente podria incrementar la tolerancia ambiental de la especie (Via et al. 1995).

Por lo tanto, la plasticidad fenotipica podria ser una solucion a los conflictos
de adaptacion en ambientes heterogéneos. La plasticidad fenotipica es entendida
como la habilidad de un simple genotipo de producir mas de una forma alternativa o
morfologia o estado fisiolégico y/o respuesta de comportamiento a diferentes
condiciones ambientales (West-Eberhard 1989, Via 1993, Pigliucci et al. 2006) y
evidencia un perfil especifico del genotipo con fenotipos producidos en un rango de
condiciones ambientales ("norma de reaccién") (Blouin 1992, Via et al. 1995). En una
norma plastica de reaccion, la relacion entre fenotipo y ambiente no tiene una
pendiente igual a cero, es decir, se producen diferentes fenotipos en diferentes
ambientes, por lo que el valor adaptativo para una norma particular depende entonces,
de las condiciones ambientales y del incremento neto en la adecuacién biolégica que
se atribuye a los diferentes fenotipos producidos (Newman 1992).

En ecologia evolutiva, la plasticidad fenotipica ha sido de gran interés para los
biblogos desde hace décadas, ya que el estudio de poblaciones de organismos que
viven en ambientes heterogéneos exhibe especial importancia, debido a los desafios
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que se establecen en diversos aspectos de la historia de vida de las mismas (Via et al.
1995, Miner et al. 2005, Hoverman y Relyea 2007). De hecho, la plasticidad fenotipica
jugaria un rol fundamental en la generacion de la diversidad de fenotipos observada en
la naturaleza, cobrando especial importancia en los procesos evolutivos por la
posibilidad de modificaciéon de las vias de desarrollo de un organismo (Fordyce 2006).
Asimismo, West-Eberhard (2003, 2005, 2005,) argumenta que la plasticidad en el
desarrollo o la sensibilidad al ambiente externo o interno ya sea adaptativo o no,

puede jugar un importante rol en la evolucion.

West-Eberhard (1989) sostiene que el estudio del fendmeno de plasticidad
atraves6 un periodo problematico. De hecho, cita a Wigglesworth, quien en los afos
‘60 del siglo XX, describi6 a algunos genetistas como “apélogos” acerca de la
influencia del ambiente en el polimorfismo. Asimismo, expone lo expresado por
Bradshaw, quien resalté la actitud de los botanicos quienes evitaban cualquier
mencion a la plasticidad. Asi, el estudio de la plasticidad fenotipica, estigmatizado por
el pobre conocimiento de las influencias ambientales y por la sombra de Lamarck,
estuvo durante décadas relegado. Sin embargo, desde los afos "80 del siglo XX, el
estudio de estas consideraciones han tomado verdadero peso en evolucion y ecologia
(West-Eberhard 1989, Via 1993, Travis 1994, Lardner 2000), discutiéndose si la
plasticidad fenotipica es una particularidad de un rasgo o bien un rasgo por si mismo,
es decir, de que ésta puede ser blanco o producto de la selecciéon natural (Via 1993,
Schilichting y Pigliucci 1993, de Jong 1995).

¢ Es Adaptativa la Plasticidad Fenotipica?

La cuestiébn mas importante relativa a la plasticidad fenotipica se refiere a si
es adaptativa. La interpretacion alternativa es que la plasticidad es una consecuencia
inevitable del impacto del ambiente sobre la fisiologia de los animales. Asi, la
plasticidad fenotipica representaria un dafio o atrofia del organismo (Smith-Gill 1983,
Lessells 1993). Sin embargo, la primera linea de evidencia que la plasticidad fenotipica
es adaptativa, viene paraddjicamente, de la existencia de homeostasis. Si la
plasticidad fenotipica es consecuencia de la interferencia ambiental en los procesos
fisicoquimicos del organismo, se espera que el fenotipo varie con el ambiente. La falta
de tal variacion, homeostasis, implica que la norma de reaccién evolucioné para
amortiguar al organismo frente a la variacion ambiental. Se espera que la homeostasis
evolucione en aquellas caracteristicas con los efectos mas importantes sobre la

adecuacion biolégica mientras que las caracteristicas menos criticas se espera que
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varien con el ambiente. Apoyos posteriores a la idea de que la plasticidad fenotipica es
adaptativa surgen de la situaciéon en la cual la direccion del cambio fenotipico puede

ser predicho (Lessells 1993).

Desde esta perspectiva es posible diferenciar dos sentidos al término
“plasticidad”. Aquel que simplemente refiere a la produccién de fenotipos diferentes en
ambientes distintos debido a un genotipo, es decir, una respuesta graduada para un
gradiente ambiental, controlado por procesos denominados “sensitividad alélica” y el
otro referido a la conversion del desarrolio relativo a la produccién de morfos discretos
(Schlichting y Pigliucci 1993, Lardner 2000).

Pigliucci et al. (2006) revisan estas ideas y sostienen la necesidad de
distinguir algunos aspectos, ya que, en primer lugar, no toda plasticidad es adaptativa
en el sentido evolutivo puesto que algunos rasgos son plasticos por las inevitables
restricciones impuestas por la bioquimica, fisiologia y biologia del desarrollo del
organismo (Sultan 1987, 2000).

En anuros, las caracteristicas de historia de vida como tasa de desarrollo,
tasa de crecimiento, tiempo de metamorfosis, frecuentemente son fenotipicamente
plasticas; esto es, un (nico genotipo produce un rango de fenotipos dependiendo del
ambiente (Blouin 1992, Lessells 1993). En especies con ciclos de vida complejos o
bifasicos, la metamorfosis define la transicion del periodo larval al adulto, cuando el
habitat larval varia en calidad, el tiempo de la transicion suele ser una caracteristica
plastica. De esta manera, los aspectos fisicos y biolégicos del ambiente larval afectan
la tasa de crecimiento y desarrollo, influenciando por lo tanto el valor fenotipico y la
adecuacion biolégica del adulto (Rugh 1934, Brockelman 1969, Calef 1973, Wilbur
1977, Steinwascher 1979, Dash y Hota 1980, Wilbur 1982, Collins y Cheek 1983,
Wilbur 1987, Kehr 1994, Berven 1990, Crump 1989, Bradford 1991, Blouin 1992,
Newman 1992, Pfenning 1992, Pfenning et al. 1991, Werner y McPeek 1994, Scott
1994, Kehr y Marangoni 1999, Van Buskirk y Mc Collum 2000,, 2000,, Van Buskirk et
al. 2003). Asi, el tiempo o6ptimo de la metamorfosis involucra un compromiso entre
crecimiento, desarrollo y supervivencia de las larvas y crecimiento, desarrollo y
supervivencia de los adultos. Esto influye en el tamario del cuerpo en la metamorfosis
que puede afectar la supervivencia, tamafo del cuerpo y la edad de la primera
reproduccion (Semlischt y Wilbur 1988, Leips y Travis 1994, Scott 1994).

La variacion en el desarrollo de larvas de anfibios a menudo tiene efectos

obvios en la adecuacion biolégica. En los anfibios la duracion del ciclo larval y el
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tamario de los individuos en la metamorfosis resultan ser dos aspectos importantes
donde la seleccion natural ejerce una fuerte presion. Durante el tiempo que tardan los
renacuajos en alcanzar la metamorfosis, éstos se encuentran bajo una fuerte presion
de seleccion, principalmente en aquellas especies que ocupan ambientes efimeros
(Smith 1983, Newman 1988,, 1989, Kehr y Adema 1990, Kehr, 1997). Ademas, como
se expresd precedentemente, el tamafio corporal en la metamorfosis influye de
manera directa sobre la supervivencia y las caracteristicas reproductivas de los
adultos (Pough y Kamel 1984, Semlitsch y Wilbur 1988, Berven 1990). Por otra parte,
ambos caracteres estarian correlacionados, siendo esta covariacion entre la longitud
del periodo larval y el tamafo en la metamorfosis fuertemente influenciada tanto por el
efecto de factores bidticos (competencia, predacion), como abidticos (desecacion del
cuerpo de agua, temperatura) (Travis 1984, Pfennig et al 1991). Al mismo tiempo, esta
covariacion también podria estar bajo control genético lo que determinaria un

compromiso en la eficacia biolégica (Newman 1989).

Una correlacién positiva entre el tamario en la metamorfosis y la longitud del
periodo larval sugiere una “negociacion” ("tradeoffs") entre crecer a un tamafio mayor
y alcanzar la metamorfosis lo mas rapido posible para escapar de la desecacion del
cuerpo de agua y/o evitar la depredacién. Por lo tanto, mayor tamarno en el momento
de la metamorfosis incrementaria la adecuacion biologica del individuo (Semlischt y
Wilbur 1988, Newman 1992, Scott 1994). Sin embargo, si el desarrollo del renacuajo
es plastico, de modo que la metamorfosis ocurre mas temprano en los ambientes
temporarios, pero se retrasa en los permanentes o semipermanentes, entonces la
plasticidad puede conferir mejor ajuste al ambiente que una tasa de crecimiento fija,

independientemente que sea rapida y/o lenta (Newman 1992).

A pesar de que la correlacién genética entre tamafio y longitud del periodo es
positiva cuando las larvas han crecido en un solo ambiente estable, ambos rasgos
muestran sustancial plasticidad fenotipica en respuesta a las variaciones en ambientes
inestables, como nivel de alimento, densidad poblacional y temperatura, entre otros.
Estas variables, pueden inducir tanto una correlacion fenotipica positiva como negativa
entre el tamano y la longitud del periodo, dependiendo de la estabilidad del habitat
(Blouin 1992, Kehr y Marangoni 1999).

El tamaiio y la longitud del periodo promedio que muestran las especies en
cada uno de los distintos ambientes especifican la norma de reaccion del tamario y la

longitud del periodo con respecto a esa variable ambiental. Las especies de anuros



Introduccién

utilizan una amplia variedad de habitats acuaticos, los cuales afectan de manera
diferencial las relaciones entre los factores bioldgicos (por ejemplo, densidad
poblacional de las distintas especies) y fisicos (rangos de temperatura, pH, nivel de
alimentos, etc.). Por lo tanto es probable que la seleccién actie en cada especie, para
maximizar la adecuacion biolégica en el rango de los ambientes en que se encuentran
comunmente, y que en consecuencia resulte en divergencias interespecificas de las
normas de reaccion del tamario y la longitud del periodo para un rango determinado de
ambientes. Las variaciones de la norma de reaccion de tamano, longitud en diferentes
niveles de apifiamiento y temperatura, han sido demostradas en poblaciones parientes

de Scaphiopus couchii (Newman 1989) y Rana sylvatica (Blouin 1992y).

Cualquier genotipo que es fenotipicamente plastico y produce un fenotipo
adaptado en un rango de ambientes dejara fuera de competencia a genotipos que
producen un fenotipo fijo adaptado a uno sélo de esos ambientes. Sin embargo, los
modelos tedricos sugieren que la evolucién hacia la norma de reacciéon 6ptima es
lenta, particularmente cuando algunos de los ambientes son raros. Por ello Lessells
(1993) sostiene que la pregunta sobre si la plasticidad fenotipica es adaptativa esta
abierta a investigaciones empiricas. Si la norma de reacciéon fuera adaptativa,
entonces los individuos tendran caracteristicas que son Optimas para sus propias

circunstancias individuales (Lessells 1993).
Impacto en la Morfologia

Muchos organismos desarrollan la habilidad de alterar sus fenotipos en
respuesta al cambio ambiental y la plasticidad de sus fenotipos se manifiesta en si
mismo con una variedad de alternativas (Travis 1994, Denver 1997, West-Eberhard
2005,). Los cambios ambientales en las condiciones abidticas como temperatura,
duracioén del hidroperiodo, disponibilidad de los cuerpos de agua, la disponibilidad de
alimentos y la presencia de predadores, pueden inducir a los organismos a alterar su

morfologia, comportamiento e historia de vida.

El tamafio y la forma de los caracteres morfologicos raramente son
constantes dentro de una especie. Aunque algunos caracteres exhiben tipicamente
bajo nivel de variaciéon fenotipica otros varian extensivamente entre individuos de
diferentes generaciones de la misma poblacion. Mucha de esa variacién es atribuible a
diferencias entre grupos en el estado de alguna variable ambiental experimentada
durante el periodo sensible en el desamrollo. Una mirada podria focalizar a la causa de

este fendmeno como los resultados predecibles de cambios en procesos
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fisicoquimicos ocasionados por las condiciones tanto fisicas como quimicas del
ambiente. Sin embargo podria interpretarse que estos cambios representan la
interaccion entre el sistema genético y el ambiente que ha sido moldeado por fuerzas
selectivas produciendo diferentes medias de fenotipos bajo condiciones distintas
(Travis 1994).

Asimismo, entre las larvas de anuros, las respuestas comportamentales a los
predadores es ubicua (McDiarmid y Altig 1999) y también se ha detectado que lo es
respecto a las respuestas morfologicas plasticas (Van Buskirk 2000, 2003, Van
Buskirk et al 2000, Relyea 2002). En ese aspecto los trabajos realizados indican la
presencia de un fendmeno que podria definirse como “sindrome de cambio
morfologico” en respuesta a las condiciones del ambiente como por ejemplo la

presencia de predadores (Relyea y Werner 2000).

Es interesante observar las relaciones morfolégicas entre los individuos que
se desarrollaron en ambientes naturales en comparacién con los desarrollados en
laboratorio ya que en los ambientes naturales los individuos perciben la presencia de
los predadores a pesar de no tener contacto directo con ellos (Hoverman y Relyea
2007). Refuerza esta idea investigaciones que indican que las larvas modifican su
actividad con la presencia en el acuario de los predadores a pesar de no tener

contacto directo con los mismos (Relyea y Werner 2000).

Debido a que la plasticidad fenotipica involucra un cambio en el fenotipo
expresado por un genotipo en diferentes ambientes, un estudio de la plasticidad
requiere que cada genotipo sea testeado en los ambientes que interesan. Este tipo de
aspectos es usualmente mensurado en experimentos denominados de trasplante
reciproco, en el cual la progenie es dividida y testeada en cada ambiente a considerar
(Via 1993, Conover y Schultz 1995).

Finalmente, es importante destacar que la plasticidad fenotipica es
particularmente ventajosa cuando el ambiente cambia en una escala geografica
pequefia o en el mismo o mas corto intervalo que un tiempo de generacion. Por el
contrario, la diferenciacién genética es mas probable cuando la asociacién entre

poblaciones y ambientes persiste sobre muchas generaciones. (Lessells 1993).
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Modelos en la Historia de Vida

A partir del estudio de los ciclos de vida complejos emergen dos grandes
ideas. Primero, que en las tasas de crecimiento y desarrollo son claves los factores
bidticos y abidticos tales como nivel de alimento, densidad poblacional, temperatura,
hidroperiodo. Segundo, y como consecuencia de la primera, surgen varios modelos
(Harris 1999) que explican como se determina el tiempo de metamorfosis de los
anfibios, prediciendo el tiempo dptimo de ésta y el tamaiio del cuerpo (Wilbur y Collins
1973, Smith-Gill y Berven 1979, Travis 1984, Alford y Harris 1988, Hensley 1993).

Wilbur y Collins (1973) proponen un modelo que predice que la tasa de
desarrollo responde a cambios de la tasa de crecimiento, después que un tamario
umbral ha sido alcanzado, a lo largo del periodo larval; por lo tanto, este modelo
asume que las larvas pueden responder a las condiciones ambientales en cualquier

punto de su desarrollo alterando el tiempo de metamorfosis y el tamafio final.

De hecho, existen restricciones sobre la plasticidad relacionadas con
diferencias temporales respecto a la sensibilidad a las condiciones ambientales
durante el crecimiento y desarrollo. Por ejemplo, el modelo Wilbur-Collins predice que
si el suplemento alimenticio declina tarde en el desarrollo puede causar que las larvas
aceleren el desarrollo y metamorfoseen a un tamario cercano al tamafio minimo viable
para los juveniles o inicie la metamorfosis inmediatamente si el tamafio minimo ha sido
alcanzado. Inversamente, si la disponibilidad de alimentos se incrementa tarde en el
desarrollo, tal vez porque las larvas competidoras han abandonado el cuerpo de agua
o porque han sido depredadas, se esperaria que las larvas demoren el desarrollo y
continGien creciendo a un mayor tamafio. Si, por otra parte, las diferencias en las tasas
se fijan relativamente tarde en el periodo larval, entonces las larvas pueden no ser
habiles para responder a la alteracion en la disponibilidad de alimento; en ese sentido

porque el tiempo de metamorfosis ya ha sido determinado.

Travis (1984) propuso una visién alterativa de la metamorfosis en anuros,
que postula que la tasa de desarrollo esta fijada relativamente temprano en el periodo
larval, pero el crecimiento contintia siendo plastico a través del desarrollo por lo que
puede haber variacion en el tamafio a la metamorfosis. Varios otros autores han
propuesto modificaciones al modelo Wilbur-Collins que proveen respuestas plasticas
en ambas tasas, desarrollo y crecimiento para parte del periodo larval, pero con una
tasa de desarrollo que se fijla en un momento particular del mismo (Alford y Harris
1988, Hensley 1993, Leips y Travis 1994, Henstchel 1999). El modelo de Henstchel
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intenté predecir en qué punto la plasticidad fenotipica en el tiempo de metamorfosis se
perdia. Day y Rowe (2002) argumentan que lo que parece ser una tasa fija de
desarrollo después de un punto critico en el periodo larval, en realidad puede resultar
de un umbral de desarrollo que revierte los efectos del cambio en la disponibilidad de

alimentos.

Harris (1999) propone un modelo grafico que es consistente con los otros
modeios, pero focaliza sobre la relativa asignacién de energia al crecimiento y
desarrollo en diferentes estadios del periodo larval. El argumenta que cuando las
larvas experimentan baja cantidad de alimentos, ellas pueden asignar, relativamente
mas recursos al desarrolio que al crecimiento y puedan metamorfosear a un tamarno
minimo viable como propone Wilbur-Collins. Aquellas con mayor disponibilidad de
alimentos pueden asignar relativamente mas al crecimiento y alcanzar un tamafio
mayor a la metamorfosis como asi también un periodo larval mas corto que los

individuos pobremente alimentados.

Smith-Gill y Berven (1979) sostienen que el tiempo de metamorfosis esta
determinado por la tasa de desarrollo de las larvas y no la de crecimiento. Estas
tltimas son dependientes de las tasas de desarrollo y la correlacién entre las tasas de

crecimiento con la longitud del periodo larval son falsas.
La influencia del ambiente larval

En general, las larvas de anuros, crecen y desarrollan en ambientes con
presencia de coespecificos (Wells 2007). Asi, los estudios de competencia
intraespecifica muestran que a altas densidades y en escasez de alimentos pueden
observarse efectos en el crecimiento, desarrollo, supervivencia y la longitud del
periodo larval (Newman y Dunham 1994, Van Buskirk 2002).

Los efectos de la densidad observada en los estudios de competencia
intraespecifica pueden ser atribuidos a los efectos directos del agotamiento de los
alimentos o por competencia por interferencia. De manera que, las larvas que
emergen a un tamaio pequefio pueden ser vistas simplemente como “perdedoras” en
la interaccion competitiva (Wells 2007).

Todos estos modelos predicen que las larvas de anuros pueden exhibir
plasticidad fenotipica adaptativa en respuesta a las condiciones ambientales. En otras

palabras, se espera que las larvas ajusten su tiempo y tamafio a la metamorfosis en
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vistas de mejorar su adecuacion total. Para examinar estas predicciones se necesita
conocer qué variable ambiental puede inducir respuestas plasticas en las larvas y

cuales son los limites de la plasticidad fenotipica en esos animales (Wells 2007).
Plasticidad fenotipica y variacion en los recursos alimenticios

La evidencia empirica que sostienen estas versiones modificadas del modelo
Wilbur-Collins proviene de experimentos en los cuales la racion de alimento para las
larvas fue cambiada en diferentes momentos del periodo larval. Alford y Harris (1988)
trabajaron con larvas de Bufo fowleri cada una con alto o bajo nivel de alimentos a
diferentes edades y tal como se esperaba, los individuos con alto nivel de alimentos
crecieron mas rapido, alcanzaron un tamano mayor a la metamorfosis y en un periodo
larval mas corto que aquellos con bajo nivel de alimentos. Asimismo, es interesante
destacar la variaciébn de respuestas cuando se producian cambios en la racion de
alimentos en funcién del momento del periodo larval. Estos resultados sostienen, en
general, el modelo de Wilbur-Collins pero con algunas limitaciones de plasticidad
fenotipica en el tiempo de metamorfosis (Wells 2007).

Si bien Tejedo y Reques (1994) cambiaron los recursos en un solo momento
del periodo, las respuestas obtenidas a partir de su estudio con larvas de Bufo
calamita, evidenciaron que los cambios de bajo a alto nivel de recursos tienden
relativamente a acelerar la metamorfosis respecto de aquellos con nivel constante bajo
de alimentos. De hecho, aquellos cambiados de alto a bajo recursos no alteraron su
tiempo de metamorfosis relativo a las larvas con niveles altos constantes, pero fueron

mas pequefios a la metamorfosis.

Hensley (1993) realizd un experimento similar con larvas de Pseudacris
crucifer, y encontré6 que los cambios en el nivel de recursos antes del estadio 38 de
Gosner afectaba tanto la longitud del periodo larval como el tamaiio a la metamorfosis
pero si el cambio se producia en estadios tardios no se observaba diferencias en el
tiempo de metamorfosis, aunque observé que la respuesta dependia de la variacion

del cambio, es decir, si la racién pasaba de alta a baja o viceversa.

Asimismo, Leips y Travis (1994) obtuvieron resultados comparables con
larvas de Hyla cinerea, que ovipone en cuerpos de agua relativamente permanentes y
de Hyla gratiosa, en ambientes temporarios. En ambas especies, la longitud del
periodo larval fue afectada por los cambios en la racion hasta cuando atravesaron el

60% del periodo larval pero no cuando le restaba el 40%. Hyla gratiosa, de ambientes
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temporarios, exhibe una gran plasticidad en el tiempo de desarrollo que los de H.
cinerea, pero el periodo de sensibilidad a los cambios en el nivel de alimentos fue
similar para ambas especies. En general, la adicion de alimentos resulté en tamarios
mas grandes y la disponibilidad menor de alimentos, en tamafios menores. Asi
también, la diferencia en las respuestas de las larvas depende en qué momento la

racion fue cambiada.

De estos trabajos, es posible destacar a Audo et al. (1995), quienes utilizaron
un disefio experimental diferente ya que sometieron a las larvas a periodos de
carencia de alimentos en estadios tempranos, medios y tardios del desarrollo, con el
objeto de investigar sus efectos sobre el crecimiento y desarrollo de Hyla chrysoscellis.
Lo interesante de este trabajo es la posibilidad de asimilar estos tratamientos a una
situacion en la cual, en etapas tempranas, hay una alta densidad y consecuentemente

una alta competencia por los alimentos.

Asimismo, cuando la disponibilidad de alimentos es escasa, la correlacién
entre el tamafno metamorfico y la edad, no es positiva, es decir, la mayoria de los
renacuajos expuestos a bajos niveles de alimentos metamorfosean a tamafios

pequefios y similares (Newman 1994).
Plasticidad fenotipica y variacion en el volumen de agua

Para los anuros que oviponen en cuerpos de agua temporarios, la mortalidad
directa por causas referidas a la disponibilidad de alimentos es rara. En realidad, el
mayor riesgo de supervivencia esta referido a la desecacion del cuerpo de agua antes
que las larvas alcancen la metamorfosis (Wells 2007). En estas especies, la seleccion
podria favorecer respuestas plasticas en el desarrollo con el objeto de escapar de un
ambiente en desecacion, favoreciendo una tasa de desarrollo muy alta vy

consecuentemente un periodo larval corto (Newman 1988, 1992).

Eventualmente las especies sometidas a este tipo de estrés pueden acelerar
la metamorfosis convirtiéndose en carnivoras y/o canibales (Pfenning ef al. 1993)
debido a la calidad del alimento.

En una experiencia clasica, Newman (1988,) sometio a larvas hermanas de
Scaphiopus couchii a diferentes cuerpos de agua con distinta profundidad y periodo de
duracién, encontrando que las larvas ubicadas en cuerpos de agua de corta duracion

evidenciaron un acortamiento en el periodo larval con respecto a sus hermanas
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ubicados en una charca de larga duracién, como también registré6 una correlacién
positiva entre el tamafio a la metamorfosis y la duracién del periodo larval. Sin
embargo, se destaca que los diferentes grupos de larvas hermanas no obtuvieron
beneficios de manera uniforme de la longitud del hidroperiodo, de hecho, algunos
grupos alcanzaron tamarios metamorficos mayores que otros en la misma charca. Asi,
larvas en alta densidad con bajo nivel de recursos nunca alcanzaron la metamorfosis

aun en cuerpos de agua de duracién alta.

Las experiencias en laboratorio podrian distinguir efectos que se imbrican en
las experiencias en charcas naturales ya que en éstas la sinergia de factores influiria
en la tasa de desarrollo y consecuentemente en el tiempo metamorfico. Denver et al.
1998, Boorse y Denver 2004 estudiaron el efecto de la disminucién del volumen de
agua sobre el inicio de la metamorfosis con Scaphiopus couchii y Spea hamondii. El
principal resultado de estos experimentos fue que solamente la disminucion del
volumen de agua ocasiond el acortamiento del periodo larval ain en ausencia de
cualquier cambio de temperatura. Mas atn, esta respuesta fue continua, los periodos
larvales fueron mas cortos y los tamanos mas pequefios en respuesta a la reduccién
mas extrema del volumen; cuando los volimenes de agua se incrementaron antes que
las larvas alcancen la metamorfosis, ellas retardaron el periodo larval para alcanzar un
mayor tamafio. Esta respuesta no fue soclamente debida al aumento de la densidad de
la poblacién debido a la disminucién del volumen de agua, porque los renacuajos que

estuvieron solos mostraron una respuesta similar.

Se podria considerar que estas respuestas son tipicas de anuros de
ambientes aridos o de ambientes con alto estrés hidrico, sin embargo Crump (1989)
estudiando a Hyla pseudopuma, anuro neotropical, demostré que los mismos exhiben
una metamorfosis acelerada en respuesta a la reduccién del volumen de agua, aunque
se consigna que, al igual que los de ambientes desérticos, éstos oviponen en cuerpos

de agua efimeros.

Wilbur (1987) analizando competencia encontré respuestas plasticas en Bufo

americanus con respecto al secado del cuerpo de agua.

Wells (2007) realiza un sumario considerando distintos trabajos que podrian
indicar que los anuros de ambientes hidroldgicamente estresantes o que oviponen en
cuerpos de agua efimeros responderian modificando su desarrollo, sin embargo se

destaca que también se registran anuros que a pesar de oviponer en cuerpos de agua
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efimeros no exhiben acortamiento tanto en el tamafno como en el periodo metamérfico

en respuesta a la reduccién del volumen de agua (Oplobatrachus occipitalis).

Tejedo v Reques (1994) trabajando con Bufo calamita, que ovipone en
charcas temporarias, demostraron que las larvas modifican el tiempo metamérfico en
respuesta a la variacion del volumen del cuerpo de agua, de la densidad de
coespecificos y del nivel de alimento. En ese trabajo se destaca que las larvas de
algunas charcas de corta duracion metamorfosearon temprano pero solamente cuando
se encontraban a baja densidad. Una densidad alta produjo un tamafio metamérfico
significativamente menor con un alargamiento del periodo larval y una alta tasa de
mortalidad. La explicacion probable se sostiene en la inadecuada nutricion que resulta

del aumento de la densidad por un descenso del volumen.

Brady y Griffiths (2000), no encontraron efectos significativos en el tiempo de
metamorfosis relacionado con la desecacion del cuerpo de agua para poblaciones de
Inglaterra de Bufo calamita, B. bufo y Rana temporaria, aunque las larvas
pertenecientes a los cuerpos de agua en desecacion metamorfosearon con tamarios
pequenos. Sin embargo y a diferencia de éstos autores, Merila et al. (2000), Laurila et
al. (2002), encontraron respuestas plasticas en R. temporaria en poblaciones del

sudeste de Suecia.

Estos dltimos trabajos nos conducen a pensar que diferentes pobiaciones de
una determinada especie exhibirian diferentes grados de plasticidad como un
fenomeno de adaptacion local (Lardner 2000). Estudios que comparan areas
relativamente pequefias pero que difieren en el régimen del hidroperiodo fueron
llevados a cabo por Loman y Claesson (2003), observandose que las larvas tanto de
cuerpos de agua permanentes como temporarios no mostraron diferencias en el grado
de plasticidad en condiciones controladas, aunque las larvas en charcas naturales
mostraron aceleramiento del desarrollo si las mismas se estaban desecando (Loman
2002,).

Existirian limites en la respuesta plastica dependiendo del estadio de
desarrollo larval de manera que el individuo escape a la desecacion del cuerpo de
agua (Loman 2002, Day y Rowe 2002).

Las diferencias registradas respecto a la duracion o longitud del periodo larval
son interesantes de destacar ya que mientras Scaphiopus couchii (anuro de zonas
desérticas) alcanz6 un 50% de diferencias entre cuerpos de agua naturales de corta y
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larga duracion (Newman 1989) y cerca del 20% en experimentos de secado en
laboratorio (Denver et al. 1998), en Bufo calamita la diferencia en la duraciéon del
periodo larval en baja densidad en charcas de duracién corta y larga fue de un diay en

Rana temporaria oscilan entre un dia y un dia y medio (Brady y Griffiths 2000).

Estas diferencias sugieren que la plasticidad fenotipica como respuesta al
desecamiento de la charca es mucho mas elevada en especies que oviponen en
ambientes altamente efimeros como los de desierto mas que en aquellos ofros

charcos temporarios de ambientes no desérticos (Wells 2007).

Finalmente se destaca el trabajo de Leips ef al. (2000), quienes encontraron
que en Hyla gratiosa e Hyla cinerea, el régimen de secado no tuvo un efecto directo
sobre la duracién del periodo larval pero si cuando hubo un aumento en la densidad
de individuos en cuerpos de agua en desecacioén ya que el periodo larval se prolongé y
disminuyé el tamano a la metamorfosis, de ahi que ninguna de las especies exhibieron
un acortamiento adaptativo predictivo en el tiempo de desarrollo con relacién al secado
del pozo. Mas aan Hyla gratiosa que ovipone en charcas temporarias, tuvo un
aumento considerable en el periodo larval mayor que H. cinerea que tiende a oviponer

en cuerpos de agua permanentes.
Importancia de los estudios de plasticidad

Es posible considerar el conocimiento de los diversos aspectos de la biologia
de poblaciones de anfibios, especialmente aquellos relacionados con aspectos
ecolbégicos y evolutivos, como fundamentales ya que el mismo resulta critico en el
momento de generar politicas adecuadas de proteccion a la fauna silvestre, mas aln
cuando en la actualidad, una de las grandes problematicas ambientales esta

relacionada al fenémeno de extincion.

Si bien éste es considerado un fenémeno bioldgico natural, en afos recientes
las tasas se han incrementado, especialmente en vertebrados, reportandose una
declinacién en las poblaciones de anfibios y una reduccion de sus areas de
distribucioén (Blaustein y Wake 1990, Blaustein et al. 1994, Pounds y Crump 1994). La
destruccion del habitat, polucion por pesticidas, precipitaciones acidas, incremento de
la radiacion ultravioleta, introduccion de especies exdticas, patégenos y las naturales
fluctuaciones poblacionales pueden ser las causas de la declinacion de las

poblaciones de anfibios que se observan en la actualidad (Blaustein y Wake 1990,
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Blaustein et al. 1994, Pechmann y Wilbur 1994, Alford y Richards 1999, Houlahan et
al. 2000).

Asimismo, cuando se plantean esquemas de recolonizacidn un conocimiento
pobre o superficial de las poblaciones podria ocasionar fenémenos negativos en
cuanto al éxito de programas de recolonizacion en ambientes naturales protegidos
(Lardner 2000).

Metodologia General
Rhinella arenarum Hensel, 1867. ; Por qué este bufénido?

Rhinella arenarum pertenece a una familia cosmopolita, Bufonidae, de
regiones templadas y tropicales del mundo, excepto Australia, Madagascar y la region
de Oceania (Frost 2009). En Argentina su territorio se extiende desde el norte de la
Provincia de Jujuy hasta el rio Chubut, cercano a las costas patagonicas, abarcando
su presencia en diversas regiones fitogeograficas. Varias poblaciones de esta especie
muestran caracteres locales diferentes tanto en morfologia, fisiologia como
comportamentales. Asi, exhiben polimorfismo en el color, ej. verde, rojo y marrén con
manchas dorsales de color verde en contraste con el usual color dorsal en marrén o
verdoso, o en otras regiones es posible detectar poblaciones con notables manchas de
color amarillento (Cei 1959, Hoffman y Blouin 2000). En ese sentido se han propuesto
la creacién de subespecies, sin embargo y de acuerdo a Cei (1987), las mismas son

consideradas sinonimos a la forma arenarum Hensel.

En ese contexto, esta especie tan dispersa geograficamente se constituye
como una candidata interesante para analizar el fendmeno de plasticidad, ¢;es ésta
una especie plastica al presentar una distribuciéon tan extendida que implica desafios
ambientales muy variados?, es decir ;esta especie presenta como estrategia esta
propiedad como un emergente para responder a los cambios ambientales a los que se
enfrenta, por su amplia distribucién? 4 Incluso a la escala de una generacién? Por otra
parte podriamos sostener la idea de que la variacion reside a escala interpoblacional,
generando variabilidad interpoblacional mas que intrapoblacional, esta ultima referida
a la plasticidad fenotipica como atributo poblacional.

Descripcion de la zona de estudio

El érea de estudio seleccionada corresponde a la unidad geoestructural

denominada Valle de Lerma, ubicado en la Provincia de Salta, Argentina (Figura 1).
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Este valle es una depresion intermontana elongada en sentido meridiano. La superficie
es de 2400 km? aproximadamente, ubicado entre los 24° 22’ y 25° 43" de Latitud Sury
65° 15’ y 65° 48’ de Longitud Oeste. La extensidbn maxima en sentido norte-sur es de
120 km, mientras que el ancho alcanza 25 km en el tramo central (Baudino 1996,
Baumgardner y Cozzi 1998, Nuiiez 2008).

Las caracteristicas fisiograficas del valle ejercen una marcada influencia
sobre factores climéaticos tales como las precipitaciones que a su vez condicionan los

fenémenos geomorfolégicos (Baudino 1996).

Argentina

D |
|
|
|

Figura 1. Ubicacion relativa del Valle de Lerma en la Provincia de Salta, Argentina. Proyeccion
conforme de Gauss Kriiger. Faja 3. Coordenadas en metros. Sistema de Referencia Campo
Inchauspe.

El clima general es Subtropical Serrano con una estacion seca, presentando
un régimen estival de precipitaciones, éstas se concentran entre los meses de

noviembre a marzo, con maximos en los meses de diciembre y enero.

Las lluvias estan controladas por los rasgos orograficos ya que debido a la
baja elevacion de las serranias orientales, los vientos himedos ingresan al valle,
donde son detenidos por los cordones occidentales, al pie de los cuales descargan
casi la totalidad de la humedad (flanco oriental, 641 mm anuales y flanco occidental,
1354 mm anuales).
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Asimismo, es notable una gradacién de la media anual de precipitaciones en
sentido norte-sur, debida principalmente a la mayor elevacion de las serranias
orientales en la porcion austral del valle, que impiden el ingreso de los vientos del este,
reduciendo el total de agua caida a 358 mm anuales (estacion Alemania). A
consecuencia de ello los registros pluviométricos son variables, oscilando entre 359
mm al Sur y 1615 mm en la zona Noroeste, mientras que en la region centro, las

precipitaciones oscilan entre 600 a 800 mm.

Los mayores registros estan ubicados en el sector Norte y Oeste vinculados
principalmente con el efecto del relieve. A partir de alli existe un gradiente decreciente
de precipitaciones hacia el Este y Sur hasta alcanzar valores cercanos a los 300 mm
debido a los cordones montafiosos que constituyen el contrafuerte oriental del Valie
(Figura 2) (Baudino 1996, Baumgardner y Cozzi 1998).
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VALLE DE LERMA

Provincia de SALTA
Republica Argentina

Mapa de Precipitacion
media anual

LEYENDA
Precipitacion
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“Argentina

Proyeccién Conforme de Gauss Kriiger
Faja 3, Coordenadas en metros
Sistema de Referencia Campo Inchauspe

Ordenacion Territorial del
Valle de Lerma
Proyecto 1345, CIUNSa
Director: Virgilio Nufiez

Figura 2: Mapa de precipitacién media anual para el Valle de Lerma, Salta, Argentina.

Las temperaturas medias anuales predominantes oscilan entre los 17 °C y 18
°C. La altitud, el relieve, la exposicion y la presencia de quebradas transversales
determinan modificaciones en el patron de distribucion térmica. Asi, en la zona Norte y
Oeste del Valle los veranos son suaves y los inviernos frios correspondiendo a un
clima templado. En la zona Centro los veranos son calidos y los inviernos moderados,
mientras que en la zona Sur y Este, el clima es calido y seco con veranos calurosos e

inviernos frios (Figura 3) (Baumgardner y Cozzi 1998).
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VALLE DE LERMA

Provincia de SALTA
Republica Argentina
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Director: Virgilio Naflez

Figura 3: Mapa de temperatura media anual para el Valle de Lerma, Salta, Argentina.
Hipétesis

-La Plasticidad Fenotipica es un atributo de las poblaciones de Rhinella
arenarum como respuesta a las variaciones biéticas y abiédticas de los ambientes.

-Las condiciones ambientales direccionales en gradiente de aridez a escala
local en el Valle de Lerma podrian producir cambios plasticos en la tasa de desarrollo
y de crecimiento en las larvas de las poblaciones de Rhinella arenarum.
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-Las condiciones de desecamiento y disponibilidad de recursos, producirian
una “negociacion” (tradeoff) entre crecimiento y desarrollo influenciando el tamafio de

los individuos en el climax metamorfico.
Objetivo General

-Analizar el rol de la plasticidad fenotipica en la metamorfosis de las larvas de

Rhinella arenarum en funcion de condiciones ambientales variables.
Objetivos Particulares

-Estudiar y analizar la aplicabilidad de los modelos que explican actualmente
la plasticidad fenotipica en larvas de anuros.

-Observar la existencia o no de diferencias en dichos modelos entre las larvas
que se desarrollan en ambientes inestables y en aquellas que lo hacen en ambientes
mas estables.

Experiencias en Laboratorio

Para las experiencias y en cada ensayo se trabajé siempre con larvas
hermanas provenientes de los mismos parentales, siempre que sea el caso. Para ello
se localizaba la puesta y parte de la misma era trasladada a laboratorio manteniéndola
hasta la eclosién de las larvas (Fotografia 1).

Fotografia 1: Detalle de una puesta de Rhinella arenarum en los recipientes plésticos, en la que se la
mantenia hasta la eclosion de las larvas.
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Las larvas se ubicaron segun el disefio de cada experiencia en acuarios con
agua declorinada y estacionada renovandose cada 7 dias. Las larvas se alimentaron

con alimento para peces en forma de pellets (Fotografia 2).

Fotografia 2: Detalle del espacio experimental. Las experiencias se llevaron adelante
simultaneamente.

Experiencias en Campo

De acuerdo a este tipo de experiencias (Via 1993), se elaboré un disefio de
ensayos con puestas provenientes de los puntos extremos del gradiente climatico del
Valle de Lerma. Se colectaron puestas de Rhinella arenarum tanto de zona norte como
de zona sur del Valle de Lerma, las que fueron mantenidas en laboratorio hasta que
los individuos finalizaron etapa embrionaria y posteriormente se procedi6 a su traslado
a los ambientes naturales seleccionados. Las camadas provenientes de la zona norte
del valle se dividieron en dos grupos, uno de ellos se transplant6 al extremo sur y el
otro se mantuvo en la zona norte. De manera similar se operé con las camadas

provenientes de zona sur.

Cada cohorte de hermanos se trasladé al campo y ubicdé en estructuras
denominadas de exclusién de 1 m de largo, 0,60 m de ancho y 0,40 m de alto,
recubiertas en la base y laterales por tela de poro fino que permite el ingreso del agua
pero no asi el escape o ingreso de otros organismos fundamentalmente de predadores
acuaticos, asimismo cada estructura estaba cubierta por una malla metalica evitando
de esta manera la accién de predadores pero permitiendo el paso de la luz (Fotografia
3).
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Fotografia 3. Vista y detalle de estructura de exclusion. Nétese las larvas, indicadas por la
flecha.

Las larvas fueron colectadas cada siete dias, capturandolas y fijandoias en
formol 10 % para su traslado a laboratorio, este procedimiento se realizé de manera
simultanea para ambos puntos extremos. En laboratorio, se procedidé a registrar las

variables morfométricas.
Medidas realizadas y Analisis de los datos

Los registros realizados se llevaron a cabo cada siete dias considerando las
siguientes variables morfolégicas: Longitud Total (LT), Longitud del cuerpo (LC),
Longitud de la Cola (LCol), ancho del cuerpo (AC), alto de la cola (ACol), ancho de la
musculatura caudal (MC), (Figura 4), estadio de desarrollo (Gosner 1960). Asimismo
en determinados ensayos se registré6 adicionalmente el peso del cuerpo. Las
longitudes se registraron mediante calibre digital 0/100°, 0,01 mm, los pesos fueron
medidos con balanza analitica Metler Toledo AB 204.

LT
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AC

T s

Esquema 1: Esquema de una larva de Rhinella arenarum mostrando las diferentes medidas
tomadas. LT: longitud total, LC: longitud del cuerpo, LCol: Longitud de la Cola, AC: ancho del
cuerpo, ACol: alto de la cola, MC: ancho de la musculatura caudal.

El tratamiento de los datos se realizé con los programas estadisticos XLSTAT

version 5.1, SYSTAT version 5.0 y version 7, InFostat version 1.1.
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Efecto de la disponibilidad diferencial de alimento en la tasa de

desarrollo y tasa de crecimiento de Rhinella arenarum.

Los cambios en factores ambientales tales como temperatura, hidroperiodo y
disponibilidad de alimento pueden afectar plasticamente las tasas de desarrollo y crecimiento
en anuros, por lo que resulta esencial conocer cémo varia la sensibilidad durante su
ontogenia. En este capitulo se estudié y analizé la aplicabilidad de los modelos que explican
la plasticidad fenotipica en larvas de Rhinella arenarum. Para ello, se evalué la tasa de
desarrollo y de crecimiento considerando el aporte diferencial de recursos alimenticios. Las
larvas provenientes de una misma puesta fueron sometidas a dos series de ensayos, uno con
alto nivel de alimento y otro con bajo nivel. La experiencia se llevé adelante incrementando o
disminuyendo el nivel de alimentos diferencialmente segun los dias transcurridos a partir de la
eclosion. Se podria inferir que Rhinella arenarum desarroll6 y creci6 a ritmo acelerado cuando
las condiciones ambientales, en este caso recursos alimenticios, fueron detectados como
escasos. Este comportamiento estaria asociado al tipo de estrategia que ensayaria la
especie, cercano al extremo r estratega, coherente, por otra parte, con la capacidad de
explorar distintos ambientes en la ampliacién de sus rangos geograficos de distribucion. A
pesar de la ausencia de significancia en las curvas de regresion entre el peso de los
individuos metamorfoseados y los tratamientos, fue posible observar una tendencia positiva
en aquellos individuos pertenecientes a la serie con bajos recursos mientras que para la de
altos recursos se observa una tendencia negativa. Se destaca que el cambio en el régimen
de alimentos no alter6 el desarrollo cuando éste se producia al final de la etapa larvaria. Esto
se ajustaria mas al modelo propuesto por Smith-Gill y Berven (1979) que predice que el

proceso de crecimiento y desarrollo no van unidos.

Introduccion

Las larvas de anuros exhiben plasticidad fenotipica tanto en el tamaio y
tiempo a la metamorfosis como en la longitud del periodo larval (Newman 1989, 1992,
Wells 2007). Los cambios en los factores ambientales como temperatura,
disponibilidad de alimento, desecacion del cuerpo de agua, pueden afectar las tasas
de desarrollo y crecimiento (Wilbur y Collins 1973, Smith-Gill y Berven 1979, Travis
1984, Alford y Harris 1988, Hensley 1993, Leips y Travis 1994, Richter Boix 2005). Si

se intenta predecir adecuadamente como los cambios ambientales afectarian la edad
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y el tamafo en la metamorfosis y en ultima instancia, la influencia de éstos en la
historia de vida de los anuros, es esencial conocer como la sensibilidad de los

organismos cambia durante la ontogenia de los mismos.

Para ello se han propuesto diversos modelos que intentan explicar cémo
influyen estos factores en la metamorfosis de los anuros (Blouin 1992). De acuerdo al
modelo propuesto por Wilbur y Collins (1973), los factores ambientales influencian el
tamafo y la edad a la metamorfosis por cambios individuales en la tasa de
crecimiento. Basado en este modelo, Collins (1979) predice que el alimento seria el

factor limitante.

Sin embargo para el modelo propuesto por Travis (1984), la tasa de
crecimiento estaria programada y por lo tanto fijada tempranamente en el periodo

larval.

Frente a los modelos propuestos, Smith-Gill y Berven (1979), argumentan que
el tiempo de metamorfosis estd determinado por la tasa de diferenciacién de los
renacuajos; ésta definida como el pasaje a través de los estadios larvales de
desarrollo, argumentando que las tasas de crecimiento son dependientes de las tasas
de diferenciacion y que la correlacion de la tasa de crecimiento con la longitud del

periodo larval no es real.

Alford y Harris (1988) proponen un modelo que predice el tiempo de
metamorfosis formalizando los resultados de Travis y de Smith-Gill y Berven (op. cit.).
Este modelo propuesto incluye tanto la fijacidén de la tasa de desarrollo tempranamente
en el periodo larval como una tasa de crecimiento continuamente variable. Aunque,
Hensley (1993), demostré cambios en el periodo larval y el tamafio en la metamorfosis
cuando se variaban los niveles de alimentos hasta alrededor del estadio 38 de Gosner
(1960).

En este capitulo se estudié y analizd la aplicabilidad de los modelos que
explican actualmente la plasticidad fenotipica en larvas de anuros y especificamente
para Rhinella arenarum, como asimismo se evaluo la tasa de desarrollo y la tasa de
crecimiento de larvas de esta especie considerando el aporte diferencial de recursos

alimenticios.
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Metodologia

Se trabaj6é en dos series de ensayos, con larvas de Rhinella arenarum que
provinieron de una misma puesta. La puesta se colect6 de un cuerpo de agua
permanente en el sitio denominado Tres Palmeras, perteneciente al Rio Arenales,
sector norte del Valle de Lerma (24°47°48,88"S; 65°28°02,2770).

Las larvas fueron ubicadas individualmente en recipientes de 325 ml.
(Fotografia 1). Un ensayo consistid en un régimen con alto nivel de alimento (Serie A)
y otro con bajo nivel de alimento (Serie B). Ambas series con cuatro tratamientos y un
control. Ademas, para cada tratamiento se plantearon 15 repeticiones, completando 75

larvas por serie y un total de 150 larvas.

Fotografia 1: Detalle del disefio de la experiencia. Cada larva se ubicé individualmente en
recipientes de 325 ml. El disefio espacial fue al azar para evitar efectos de posicion.

La experiencia se llevé adelante incrementando o disminuyendo el nivel de
alimentos diferencialmente segun los dias transcurridos a partir de la eclosion. Asi, por
ejemplo, todas las larvas (N= 15) del tratamiento 1 al 7° dia de desarrollo pasaron de
recibir 0,1 g de alimento a recibir 0,05 g, en el caso de la serie A; mientras que en la
serie B, todas las larvas (N =15) del tratamiento 1 pasaron a recibir de 0,05 ga 0,1 g al
7° dia de desarrollo (Cuadro 1). Este disefio se aplicé al resto de los tratamientos salvo
en el caso de los tratamientos 5 para ambos regimenes, quienes eran los grupos
control. Se limpi6é y agregé agua declorinada y estacionada en los recipientes una vez
por semana. El suplemento alimenticio consisti6 en alimento comercial para peces
marca Tetra®. La cantidad de alimento total por semana considerada alta fue de 0,1 g.

y la baja de 0,05 g. El total de la cantidad de alimento que correspondia por semana
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fue dispensado en dos episodios semanales para no producir descomposiciéon del

agua contenida en los recipientes y para evitar la proliferacién de hongos.

Serie A (alto nivel de alimentos)

Tratamientos

1 2 3 4 5 (alto)*
Dia de cambio 7° 14° 21° 28° nunca
Registro de variables X X X X X

Serie B (bajo nivel de alimentos)

Tratamientos

1 2 3 4 5 (bajo)*
Dia de cambio 7° 14° 21° 28° nunca
Registro de variables X X X X X
*Grupo control

Cuadro 1: Esquema del disefio de fa experiencia explicitando los dias de cambio en el nivel de
alimento conjuntamente con el episodio de medicién (X). Las larvas de los grupos control
también fueron medidas en cada episodio de cambio de los otros tratamientos.

La experiencia se inicié cuando las larvas finalizaron la etapa embrionaria
(estadio 25, Gosner, 1960). Para cada individuo se registr6: estadio metamérfico
(Gosner, 1960), Longitud del Cuerpo (LC), Longitud de la Cola (LCol), Ancho Maximo
del Cuerpo (AMC), Altura Maxima de la Cola (AC) y Altura de la Musculatura caudal
(AM) y para estimar tasa de crecimiento se consideré la variable Longitud total (LT).
Las medidas fueron tomadas con un calibre digital (precision 0,01mm). Los episodios
de registro de las variables anteriormente descriptas fueron coincidentes c<ns1:XMLFault xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat"><ns1:faultstring xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat">java.lang.OutOfMemoryError: Java heap space</ns1:faultstring></ns1:XMLFault>