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RESUMEN 

Chile es un país que presenta una gran extensión latitudinal, con una variedad de climas bajo los cuales 

habitan diferentes especies de anfibios. Dentro de las variables del medio, la temperatura del ambiente se 

considera una de las más influyentes en la adecuación biológica de estos organismos. Las especies que 

habitan en ambientes térmicamente extremos como las grandes latitudes, desiertos y montañas se ven 

afectadas por las variaciones diarias y estacionales. Rhinella spinulosa, presenta una amplia distribución en 

Chile y habita en ambientes asociados a la cordillera de Los Andes, por lo cual, presenta características 

fisiológicas que le permiten tolerar este tipo de ambientes. Por tanto, si esta especie es capaz de tolerar 

ambientes extremos es posible que pueda colonizar otras áreas geográficas potenciales con estas 

características. Para verificar esto se compararon los parámetros térmicos de R spinulosa en tres 

poblaciones distribuidas en un gradiente latitudinal (Katarpe-Farellones-Antuco) aclimatados a 10°C y 

20°C. Luego se modeló el nicho ecológico de la especie mediante los enfoques correlativo y mecanicista, 

para posteriormente realizar un enlace entre ambos y evaluar la presencia de la especie en otras áreas 

potenciales a lo largo de la cordillera de Los Andes. Los resultados indican que la especie tolera altas TCmáx 

y bajas TCmín con un amplio RTT donde la localidad del norte (Katarpe) presenta promedios 

significativamente mayores en las TCmáx y RTT, seleccionando temperaturas sobre los 18°C. Las constantes 

de tiempo térmico indican que los individuos se calientan más rápido y enfrían más lento, cuyas diferencias 

se deben al efecto de la masa y al tamaño corporal y no a la procedencia geográfica. El modelo de nicho 

ecológico revela que el ambiente idóneo para R. spinulosa mediante el enlace de ambos enfoques es el que 

actualmente la especie utiliza y potencialmente algunas áreas de menor elevación ubicadas en la depresión 

intermedia y la costa Chilena de forma discontinua. La zona andina comprendida entre los 25° y 31°S  y 

entre 44º y 55ºSº no son áreas potenciales para su presencia ya que estas no poseen las condiciones 

ambientales adecuadas para su sobrevivencia por lo que presenta una distribución discontinúa a través de la 

vertiente transoccidental de la cordillera de Los Andes. 

Palabras claves: anfibios, fisiología térmica, modelamiento de nicho ecológico. 
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ABSTRACT 

Chile is a country which presents an extensive range latitudinal with a great variety of climes where 

different species of amphibious inhabit. The ambient temperature is one of the most influential 

environmental variables in biological fitness of amphibians. Species whose inhabit in extreme thermally 

environments like high latitudes, deserts and mountains are affected by daily and seasonal temperature 

changes. Rhinella spinulosa has a large distribution in Chile inhabiting near to the Andes Mountain range, 

therefore, this specie will have specials physiological characteristics in order to withstand this kind of 

environmental as high acclimatization capacity and geographic changes at latitudinal level. On the other 

hand, if this specie can support extreme environmental is possible to colonize other potential geographic 

areas. For that reason the present investigation compare the thermal parameters of R spinulosa in three 

populations distributed along a latitudinal gradient (Katarpe-Farellones-Antuco) acclimated to 10 °C and 20 

° C. Then modeled the ecological niche of the specie by the correlative and mechanistic approaches, and 

subsequently became a link between them that allowed us to assess the presence of the species in other 

potential areas along the Andes Mountain range. The results indicate that the species tolerates high CTmáx 

and low CTmín presenting a wide RTT where only the northern town differed significantly, selecting warm 

temperatures above 18°C. Thermal time constants indicate that individuals heat up faster and cooled slower, 

whose differences are due to the effect of the mass and body size and not the geographic origin. The 

ecological niche model reveals that the ideal environment for R. spinulosa by linking both approaches is the 

that the specie used currently, agreeing that the region between 25° and 31° S are unfit for their presence 

and thus the species has a discontinued distribution through transoccidental slope of Andes Mountain range 

in Chile. 

Keywords: amphibian, thermal physiology, ecological niche modeling. 
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INTRODUCCIÓN 

La Temperatura ambiental (Ta) es uno de los factores físicos más importantes que influye en la 

distribución espacial y temporal de los organismos, cuyos hábitats térmicos seleccionados pueden tener 

directas consecuencias a nivel fisiológico y conductual (Huey 1991).   

A nivel mundial se han llevado a cabo diversos estudios para modelar el nicho ecológico en 

función de las características bioclimáticas y sitios de presencia georreferenciados (Tejedo et al. 2012). 

Sin embargo, hay autores (Kearney 2006, Kearney & Porter 2009) que consideran que para una 

estimación más precisa del nicho es necesario incluir las variables fisiológicas: nivel de tolerancia 

térmico, temperaturas óptimas de funcionamiento, entre otros (Tejedo et al. 2012). De esta manera, es 

posible realizar un modelo de nicho ecológico que tenga más relación con la biología de la especie.  

1. Importancia de la temperatura ambiental en los anfibios.  

Los anfibios presentan una alta sensibilidad y mayor riesgo de extinción frente a las cambiantes 

condiciones ambientales del planeta (Anguilleta 2009). Esto se debe, principalmente a sus 

particularidades biológicas, entre las que destacan un ciclo de vida complejo con fase acuática y 

terrestre, baja capacidad de dispersión, variados mecanismos de respiración y una alta permeabilidad de 

la piel (Duellman & Trueb 1986, Jorgensen 1992, Miaud & Merilä 2001).  

En relación a lo anterior, la variable ambiental más importante en su subsistencia es la Ta ya 

incide en su adecuación biológica y condiciona procesos fisiológicos, metabólicos, conductuales y 

químicos (Hochachka & Somero 2002).  La alta dependencia a la Ta en los anfibios establece que estos 

sean considerados como organismos ectotermos (ecto=fuera, termo=temperatura) y en particular, 

poiquilotermos (poikilo=variable, termo=temperatura) ya que la fuente de energía es de carácter 

externo (Pough & Gans 1982), lo que determina que sus Temperaturas corporales (Tc) sean variables 

(Eckert et al. 1991). La transferencia de calor entre el ambiente y los organismos se realiza a través de 
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la superficie de la piel por mecanismos como la conducción, convección, radiación y evaporación 

(Labra & Vidal 2003). 

Además, de la Ta, la humedad relativa es otro factor fundamental en la actividad metabólica de 

los anfibios (Tracy 1976), en especial en el caso de la respiración cutánea (Feder & Burggren 1985, 

Boutilier et al. 1992). La  evaporación constante del agua a través de la piel provoca que la Tc de los 

anfibios no supere la temperatura del ambiente, ya sea del aire (Taa) o del sustrato (Tas) (Hadfield 

1966, Pearson & Bradford 1976, Sinsch 1989) por lo que a menudo suelen adquirir temperaturas por 

debajo de las del medio que los rodea. Frente a estas variaciones ambientales se ha establecido que los 

animales pueden responder de dos formas: “Adaptación local” y/o “Plasticidad fenotípica”.  

La adaptación local, se manifiesta en poblaciones de una misma especie que enfrentadas a 

ambientes climáticos disimiles establecen rasgos fisiológicos térmicos particulares (Moritz et al. 2000, 

Wiens & Donoghue 2004, Wiens & Graham 2005, Graham et al. 2009). Este mecanismo permite que 

una población adquiera por selección natural rasgos característicos que llevan a potenciar la 

supervivencia, el éxito reproductivo y/o la fertilidad de éstos frente a un ambiente en particular 

(Templeton 1982). Pero esto genera un costo de adaptación que mantiene la variación genética entre las 

poblaciones con una especialización morfológica o fisiológica de los rasgos (Futuyma & Moreno 1988, 

Jasmin & Kassen 2007). En este contexto, se ha establecido un probable efecto de  las condiciones 

térmicas locales sobre la evolución de los límites de tolerancia térmica que las diferentes poblaciones 

deben enfrentar y de su potencial plástico de aclimatación, lo que finalmente deriva en adaptaciones 

térmicas (Angiletta 2009, Bozinovic et al. 2011). 

La plasticidad fenotípica, en cambio, es reconocida como la capacidad que muestran algunos 

genotipos para alterar de forma significativa su expresión en respuesta a determinados factores 

ambientales, ya sea en su morfología y/o fisiología. Para estimarla se pueden emplear ensayos de 

ambiente multi-localidad, donde las condiciones ambientales varían entre sitios o como dispositivos 

experimentales bajo condiciones controladas con gradientes en algún factor determinado (Scheiner 
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1993, Pigliucci et al. 2006). La plasticidad fenotípica puede ser irreversible o reversible. En la última, 

si los cambios de Ta ocurren de forma natural, los anfibios responden a corto y largo plazo, proceso 

denominado  “aclimatización”, pero si los cambios de Ta son controlados bajo condiciones de 

laboratorio la respuesta de éstos organismos se denomina “aclimatación” (Hillman et al. 2009).  

Ahora bien, para lograr dilucidar la razón por la cual distintas poblaciones presentan 

diferencias, es a través de un experimento de jardín común, en el cual éstas son medidas en el mismo 

ambiente. Si las diferencias originales desaparecen entonces se puede decir que son producto de la 

plasticidad fenotípica. Pero si las diferencias entre las poblaciones se mantienen, entonces se puede 

afirmar que estas diferencias tienen una base genética y posiblemente las mismas sean consecuencias 

de la acción de la selección natural (adaptación local) (Johnson & Bennett 1996, Iturra-Cid 2010). 

2. Ecología térmica en anfibios.  

La ecología térmica analiza como los ectotermos responden a las variaciones ambientales 

(Navas 1999), quienes combinan una serie de respuestas conductuales, bioquímicas y fisiológicas que 

aseguran que su Tc esté dentro de los límites máximos y mínimos de su nicho térmico (Moyes & 

Schulte 2007). Bajo este contexto, existen dos mecanismos para hacer frente a las variaciones térmicas 

del ambiente, el primero de ellos se denomina “Termoconformadores” y corresponde a aquellos 

anfibios que no exhiben mecanismos de regulación, con Tc cercanas a las Ta (Mercer 2001, Anguilleta 

2009). Esto les permite habitar en ambientes con poca disponibilidad de recursos térmicos y/o con altos 

costos para aumentar su Tc (Labra et al. 2008, Sanabria et al. 2011). El segundo tipo son los 

“Termorreguladores”, que corresponden a aquellos que tienen un variado repertorio de mecanismos de 

regulación térmica, que mantienen activamente una Tc distinta a la Ta, (Mercer 2001, Anguilleta 

2009), lo que les posibilita para habitar en ambientes heterogéneos donde existe mayor disponibilidad 

de recursos térmicos (Sanabria et al. 2011).  
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Para tolerar estas condiciones térmicas, los anfibios pueden optar por respuestas a nivel 

conductual y/o fisiológico. La termorregulación conductual permite una rápida y económica adaptación 

a la variabilidad espacial y temporal de la disponibilidad de recursos térmicos, lo que posibilita 

aumentar o disminuir la pérdida o ganancia de calor (Templeton 1970). Es por ello, que gran parte de 

los anfibios termorregulan con una selección de los microhábitats durante la noche y el día, con lo cual 

mantienen un rango de temperatura óptimo (Brattstrom 1963). Los anfibios ubicados en áreas 

montañosas optimizan la Tc calentándose por exposición al sol (“Heliotermia”) o por medio del 

contacto con el sustrato (“Tigmotermia”) (Pearson & Brandford 1976, Sinsch 1989, Lambrinos & 

Kleier 2003, Sanabria et al. 2007). Sin embargo, el tiempo dedicado a esta conducta dependerá de su 

capacidad para tolerar la pérdida de agua (Farrel 1971, Lillywhite et al. 1973, Sanabria et al. 2003), por 

lo que es necesario que estén sobre un sustrato húmedo para evitar la desecación (Tracy 1976). 

A nivel fisiológico, frente a una variación de temperatura de 10°C, los anfibios recurren a 

alteraciones de su tasa metabólica para regular su Tc, lo que genera cambios en la circulación 

sanguínea y evaporación del agua. Es así, como algunos anfibios que habitan en ambientes tropicales 

mantienen la piel húmeda a través de un incremento de secreciones glandulares para evitar la 

desecación frente a las alzas de temperaturas (Hillman et al. 2009).   

La fisiología térmica de los anfibios en Chile ha sido analizada solo en nueve especies. Estos 

trabajos han abordado la influencia de la temperatura en el desarrollo, crecimiento y eficiencia 

digestiva en Calyptocephalella gayi (Castañeda et al. 2006) y R. spinulosa (Benavides 2003, Benavides 

et al. 2005, Méndez & Correa-Solis 2009). Además, se ha estudiado la relación entre la Ta y el canto 

en Pleurodema thaul, Eupsophus calcaratus, E. emiliopugini, Batrachyla taeniata y B. leptopus (Labra 

et al. 2008). No obstante, el aspecto más desarrollado ha sido el de la termorregulación, en el cual se 

han descrito algunos parámetros térmicos tales como: Temperaturas Críticas máximas (TCmáx) y 

mínimas (TCmín), Rango de Tolerancia Térmica (RTT), Temperaturas de campo (Tcc) y seleccionada 

(Tcsel) y constante de tiempo térmico de calentamiento (cal) y enfriamiento (enf) en R. spinulosa, C. 
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gayi, P. thaul, P. bufoninum, P. marmorata y B. taeniata (Pearson & Brandford1976, Sinsch 1989, 

Lambrinos & Kleier 2003, Jara et al. 2006, Espinoza & Quinteros 2008, Iturra-Cid 2010, Iturra-Cid & 

Ortiz 2010, Nova 2010),  aunque restan por abordar las relaciones de la fisiología térmica con la 

distribución potencial de las especies. 

3. Efectos de la temperatura ambiental en la distribución de los anfibios.  

Se ha determinado que la Ta tiene un efecto en los patrones de distribución y abundancia de los 

organismos, así como numerosas interacciones ecológicas (Andrewartha & Birch 1954, Dunson & 

Travis 1991), lo que la convierte en un factor selectivo que influye en la supervivencia, crecimiento y 

dispersión de los organismos (Angiletta 2009).  

Por su gran capacidad de adaptación, los anfibios han logrado estar presentes en un amplio 

espectro de ambientes térmicos, algunos de los cuales son extremadamente exigentes, como las altas 

latitudes, desiertos y montañas (Anguilleta et al. 2002). El ambiente térmico que se produce de la 

combinación entre la latitud y la altitud de un determinado espacio físico determina el rango térmico de 

una especie. Bajo este contexto, los anfibios que toleran un amplio rango de temperaturas se 

denominan “euritermos” y están presentes en aquellos ambientes donde las fluctuaciones de Ta son 

mayores, en cambio aquellos anfibios que se limitan a un estrecho rango son “estenotermos” (Moyes & 

Schulte 2007). Estudios a nivel geográfico, han demostrado que organismos de hábitats tropicales o de 

baja elevación presentan esta conducta ya que toleran un menor rango de temperaturas en comparación 

con aquellos que habitan latitudes y altitudes más altas (Addo-Bediako et al. 2000, Ghalambor et al. 

2006, Tewksbury et al. 2008).  

Por otro lado, los individuos de altas latitudes y altitudes tienden a calentarse más rápido y 

enfriarse más lento que organismos de hábitats más cálidos, lo cual les permite aprovechar de mejor 

manera los recursos térmicos que tienen disponibles (Díaz et al. 1996, Clusella-Trullas et al. 2007). Por 

ende, cuantificar las constantes de tiempo térmico para el calenamiento y enfriamiento permiten tener 
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conocimiento como un individuo hace frente a las variaciones de temperatura en determinadas 

ciscunstancias siempre y cuando este parámetro este dentro de sus límites de tolerancia fisiológica. 

4. Modelamiento de nicho ecológico. 

Una forma de referirse a los requerimientos del espacio ambiental de una especie es bajo el 

concepto de nicho ecológico de Hutchinson (1957), en el cual se reconoce el nicho fundamental y el 

realizado. El primero es un volumen de n dimensiones del espacio ambiental en la que una especie 

puede mantener una población viable y persistir en el tiempo, sin inmigración, donde cada dimensión 

es una variable ambiental que influye sobre la especie. En cambio, el nicho realizado se refiere al nicho 

real que una especie ocupa donde no es excluida por competición, siendo una parte del nicho 

fundamental y por ende más pequeño ya que pueden existir barreras geográficas que impiden la 

dispersión e interacción de los organismos (Peterson et al 1999, Anderson et al. 2003).  

Bajo el contexto de modelos de distribución, el concepto de nicho ecológico se considera en la 

forma Hutchinsoniana como un hipervolumen de espacio ambiental multivariante que representa las 

limitaciones ambientales de la especie (Grinnell 1917, Kearney & Porter 2009).  

Por lo anterior, el nicho ecológico es considerado como un atributo de la especie y no del medio 

(Hutchinson 1957).  En la medida que el modelo representa fielmente el nicho fundamental de la 

especie, la proyección del modelo en el espacio geográfico representa la distribución potencial de la 

especie (Phillips et al. 2006). Es así como el modelamiento de nicho ecológico (MNE) es 

probablemente el método más adecuado que actualmente existe para estimar o modelar la distribución 

geográfica real o potencial de las especies (Guisan & Thuiller 2005, Kearney 2006, Soberon 2007, 

Pearman et al. 2008) considerada como una herramienta fundamental para abordar el tema de los 

cambios de distribución de especies en escenarios de tiempo y espacio (Betancourt 2011).  

Los MNE pueden clasificarse de dos formas: estadísticos/correlativos (predictivos) y 

mecanicistas (explicativos) (Sillero et al. 2010). Los primeros se basan en correlaciones significativas 
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entre la distribución de la especie y las variables del ambiente que no tienen necesariamente un efecto 

directo sobre ella, pero que resumen el efecto de diversos factores directos (Guisan & Zimmermann 

2000). Este enfoque permite predecir la idoneidad del medio en función del nicho ecológico, mediante 

el análisis de las condiciones ambientales en los sitios en que existen registros de presencia de la 

especie (Peterson et al. 1999, Phillips et al. 2006, Scheldelmar & Van Zonneveld 2011).  

Tradicionalmente se ha vinculado la distribución biogeográfica de las especies con la obtención 

de registros desde museos y literatura y bases de datos como WorldClim, (Kozak & Wiens 2007, Hua 

& Wiens 2010, Cooper et al. 2011, Cadena et al. 2012), cuya aproximación confunde el nicho 

fundamental con el nicho realizado y por tanto, infravalora la distribución potencial de las especies 

(Tejedo et al. 2012).   

En cambio, los MNE mecanicistas basan sus predicciones en relaciones de causa-efecto entre 

las variables que afectan directamente a la supervivencia y la distribución de la especie (temperatura 

y/o humedad), por lo que tienen más significado ecológico (Sillero et al. 2010). Esto permite hacer 

inferencias de su posible distribución, no como un punto en un mapa sino que más bien como un 

conjunto de rasgos de comportamiento, morfológicos y fisiológicos (Tejedo et al. 2012). 

De acuerdo a Kearney (2006) el nicho es un concepto mecánico, no descriptivo, por lo cual los 

MNE correlativos modelan únicamente hábitats y los mecanicistas modelan los nichos, puesto que son 

los únicos que establecen una relación mecánica entre el modelo y la especie. Sin embargo, existe una 

estrategia alternativa, la cual consiste en incorporar explícitamente en los métodos correlativos el 

enlace mecanicista entre los rasgos funcionales de los organismos y su ambiente en el MNE. Éste 

enfoque permite establecer estimaciones de tolerancia lo suficientemente realistas, ya que entrega una 

valoración de vulnerabilidad ecológica frente a los impactos de los cambios ambientales y evaluar 

hipótesis relacionadas con la distribución de las especies (Seebacher & Franklin 2012, Tejedo et al. 

2012). Sin embargo, este enfoque puede ser difícil de aplicar debido al conocimiento detallado que 

requieren sobre el organismo para la plena parametrización (Barve et al. 2014). 
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Entre los estudios que han modelado la distribución de las especies mediante el enlace 

mecanicista destaca el de Buckley (2007) quien utiliza la morfología y fisiología para predecir la 

distribución actual y futura de las lagartijas Sceloporus undulatus y S. graciosus, frente a un 

calentamiento climático, mientras que  Kearney y Porter (2009) mapearon el nicho fundamental  de 

Heteronotia binoei combinando las mediciones fisiológicas de esta especie con los datos climáticos. En 

el caso de Chile, solo se ha modelado la distribución potencial de la ranita vaquera (Rhinoderma rufum) 

considerando variables ambientales (Bourke et al. 2012), pero sin incorporar los aspectos de su 

fisiología térmica. 

Chile,  dado por las condiciones climáticas y geográficas presenta una alta heterogeneidad con 

ambientes extremos como los asociados a la cordillera de Los Andes (Di Castri & Hajek 1976). Estos 

hábitats son un escenario idóneo para evaluar hipótesis de la distribución de las especies que habitan en 

ambientes térmicamente extremos, ya que las limitaciones fisiológicas de los ectotermos están 

directamente relacionadas con las condiciones ambientales que determinan el nicho fundamental de una 

especie, su presencia y evolución en un determinado hábitat y área geográfica  (Hutchinson 1981, 

Kearney & Porter 2009, Soberón & Nakamura 2009, Seebacher & Franklin 2012).  

5. Rhinella spinulosa como modelo de estudio. 

R. spinulosa es una de las especies de anfibios que posee un amplio rango de distribución 

geográfica que va desde el altiplano Peruano-Boliviano a las vertientes oriental y occidental de la 

cordillera de Los Andes en Argentina y Chile. En este último, se distribuye entre los 18º y 41º de 

latitud S (Correa et al. 2011), presentando una distribución discontinua entre los 25° y 31° S (Salinas 

2013) con poblaciones desde el nivel del mar (en el caso de la localidad de Azapa) a 2000-4600 metros 

de altura para todas las otras localidades de Chile (Veloso et al. 1982).  

Estudios a nivel poblacional para esta especie, han demostrado variación geográfica en 

caracteres morfológicos, ecológicos, genéticos y fisiológicos (Veloso et al. 1982, Ruiz et al. 1989,  
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Soto, 2003,  Benavides 2003, 2005, Jara et al. 2006, Méndez & Correa-Solís 2009, Correa et al. 2010, 

Navas et al. 2010, Gallardo et al. 2011). Sus poblaciones presentan una alta estructuración geográfica y 

bajos niveles de flujo génico determinado por la baja vagilidad y limitaciones fisiológicas (Méndez & 

Correa-Solís 2009, Correa et al. 2010, Gallardo et al. 2011). Los estudios térmicos ya realizados en 

esta especie indican que emplea diferentes estrategias de termorregulación conductual (Pearson & 

Bradford 1976, Sinsch  1989). Para aumentar su Tc los adultos toman el  sol durante unas horas por la 

mañana,  lo que también les ayuda a mejorar la digestión de las presas capturadas  en la noche anterior 

(Sinsch 1991). Además, del comportamiento heliotérmico, también aumentan su Tc a través de la 

conducción desde el sustrato (tigmotermia) y minimizan la pérdida de agua por evaporación utilizando 

sitios húmedos y sombreados por la tarde (Sinsch 1989).  

El amplio rango distribucional de esta especie, permite que se vea enfrentada a diferentes 

condiciones ambientales, en algunos casos de carácter extremo, sobre todo en las poblaciones de altura 

donde las características físico-climáticas son particularmente severas, con bajas temperaturas, aumento 

de la frecuencia de heladas, baja presión atmosférica y alta radiación solar (Navas 1999). Son estos 

factores climáticos los que suponen un difícil entorno térmico por lo que debieran presentar 

características fisiológicas y conductuales especiales para habitar en esas condiciones (Beniston 1994).  

De esta manera, para comprender el cómo las especies funcionan y responden a las variaciones 

ambientales, se hace imprescindible interpretar las variables del entorno que determinan su éxito 

evolutivo y su distribución actual, así como reconocer cuál es su capacidad fisiológica para habitar este 

tipo ambientes (Hillman et al. 2009, Kearney & Porter 2009 ).  
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HIPÓTESIS 

Diversos estudios han mostrado variación geográfica en caracteres morfológicos,  ecológicos, 

genéticos y fisiológicos en R. spinulosa (Soto 2003,  Benavides 2005, Jara et al. 2006, Méndez & 

Correa-Solís 2009, Correa et al. 2010, Navas et al. 2010, Gallardo et al. 2011). Junto a esto se ha 

determinado la incidencia de la Ta en la distribución geográfica de esta especie (Gallardo 2009, 

Gallardo et al. 2011). Por lo tanto, es esperable que se evidencien diferencias en los rasgos de su 

fisiología térmica en un gradiente latitudinal y que éstas se vinculen con su nicho ecológico.  

Para evaluar estos aspectos, se hace necesario modelar el nicho térmico potencial de la especie 

incluyendo variables fisiológicas y conductuales bajo el enfoque mecanicista (Kearney & Porter 2009, 

Tejedo et al. 2012). En base a lo anterior se plantean las siguientes hipótesis: 

 

H1. Los parámetros de la fisiología térmica de tres poblaciones de R. spinulosa se diferencian en 

un gradiente latitudinal.  

 

H2: De acuerdo a las características térmicas fisiológicas y ambientales, la distribución potencial 

de R. spinulosa abarca toda la vertiente trans-occidental de la cordillera de Los Andes en Chile. 
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PREDICCIONES 

 

 R. spinulosa presenta un amplio RTT, con una alta tolerancia a TCmáx y TCmín, lo que le permitiría 

ser considerada como especie euritérmica. 

 

 Existen variaciones en los parámetros térmicos de R. spinulosa en un gradiente latitudinal. En este 

sentido, se espera que de norte a sur  exista una disminución en TCmáx, Tcsel y enfr y un incremento 

en TCmín y cal. 

 

 R. spinulosa presenta una alta correlación entre la temperatura de aclimatación y los valores de sus 

parámetros térmicos. 

 

 Las variables térmicas fisiológicas y ambientales de R. spinulosa determinan su distribución  en 

Chile. 
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OBJETIVOS DE TRABAJO  

1. Objetivo general: 

Evaluar las relaciones térmicas entre la fisiología y las características ambientales de R. spinulosa en 

Chile a través del enlace mecanicista del modelamiento de nicho ecológico térmico. 

 

2. Objetivos específicos:  

 

1. Cuantificar los parámetros de la fisiología térmica de R. spinulosa: Temperatura corporal 

experimental (Tcexp), Temperatura corporal seleccionada (Tcsel), Temperatura Crítica máxima 

(TCmáx), Temperatura Crítica mínima (TCmín), Rango de Tolerancia Térmica (RTT), Constante 

de tiempo térmico de calentamiento (cal) y Constante de tiempo térmico de enfriamiento (enf). 

2. Analizar las variaciones en los rasgos térmicos de tres poblaciones bajo un gradiente latitudinal.  

3. Analizar el efecto de la temperatura de aclimatación sobre las respuestas térmicas de las 

poblaciones de R. spinulosa en estudio. 

4. Modelar la distribución potencial de R. spinulosa en Chile en base a las variables ambientales. 

5. Incorporar el enfoque mecanicista para modelar el nicho térmico de la especie. 
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METODOLOGÍA 

1. Datos eco-fisiológicos: 

1.1 Área de estudio y recolección de datos de terreno: 

 Los muestreos se llevaron a cabo durante las temporadas de primavera y verano de los años 

2012 y 2013. Se visitaron tres localidades en la vertiente transoccidental de la cordillera de Los Andes 

y que abarcan la distribución latitudinal de la especie en Chile: Katarpe, Región de Antofagasta 

(22°53´22,26´´S-68°12´53,73´´O-2466 m.s.n.m), con una temperatura media anual de 12,7°C; 

Farellones, Región Metropolitana (33º21´27´´S-70º18´14´´O-2392 m.s.n.m.), con una temperatura 

media anual de 7,5°C; y Antuco, Región del Biobío (37°28´32´´S-71°19´10´´O-1409 m.s.n.m.), con 

una temperatura media anual de 5,9 (Figura 1, Anexo 1).  

Las capturas se realizaron de forma manual mediante el “Protocolo para el control de 

enfermedades infecciosas en Anfibios durante estudios de campo” (Lobos et al. 2012). Se colectó  un 

total de 31 individuos adultos los cuales fueron transportados en cajas acondicionadas al Laboratorio de 

Ecofisiología de Herpetozoos de la Universidad de Concepción, Campus Los Ángeles (Figura 2) y 

fueron sometidos a un período de cuarentena previo a la experimentación. 

1.2 Cautiverio y aclimatación:  

Durante el período de cautiverio se dispuso de grupos compuestos por cinco individuos en 

acuarios grupales de 40 cm de ancho x 42 cm de largo y 35 cm de alto. Estos fueron provistos de 

condiciones similares a las de sus hábitats y se alimentaron ad libitum cada tres días con una dieta 

compuesta de tebos, lombrices y tenebrios. Para su identificación individual se marcó cada anfibio 

mediante el uso de elastómeros en la zona ventral e intermembranal de las extremidades posteriores de 

acuerdo al protocolo del Northwest Marine Technology (2008).  
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Se utilizaron dos temperaturas de aclimatación, 20°C y 10°C, las cuales corresponden a 

temperaturas registradas en condiciones de campo con un régimen de fotoperíodo 10 horas luz y 14 

horas oscuridad.  

 

Figura 1. Áreas de captura de los ejemplares de R. spinulosa para los estudios de fisiología térmica.  

 

Figura 2. R. spinulosa: capturados en el norte (A.) centro (B.) y sur (C.) de Chile. 
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1.3 Experimentación y recolección de datos de laboratorio: 

 Previo a cada experimento se midió la longitud hocico-cloaca de cada ejemplar con un 

calibre digital de precisión 0.01mm y se registró su masa en una balanza digital de precisión 0.01g. 

(Cei 1962). Además, durante la experimentación se mantuvieron las condiciones adecuadas de 

humedad para evitar la deshidratación de los organismos, utilizando papel filtro humedecido o 

recipientes con agua. La Tc se registro mediante un termómetro láser (Fluke 62 mini IR thermometer, 

0,1°C de precisión) en el dorso del animal. 

Temperatura corporal experimental (Tcexp) y termorregulación: Se registró durante quince días la 

Temperatura corporal experimental (Tcexp) de cada individuo, la cual corresponde a la temperatura del 

cuerpo determinada en condiciones experimentales a una temperatura ambiental constante (Nova 

2010) y adicionalmente la Temperatura ambiental del sustrato (Tas) con un termómetro láser y la 

Temperatura ambiental del aire (Taa) con un termómetro digital (Checktempt 0.1ºC de precisión). 

Temperatura corporal Seleccionada (Tcsel): es un rango de temperaturas más restringido, que se 

determina en un gradiente de temperatura artificial en el laboratorio, donde los anfibios no tienen 

restricciones para termorregular y su promedio ha sido propuesto como la temperatura óptima de 

funcionamiento (Labra & Vidal 2003). Para determinarla se utilizó un gradiente térmico a partir de una 

estructura de metal termo-sellada de 195 cm de largo, por 60 cm de ancho y 56 cm de alto dividido en 

cuatro carriles de 15 cm aproximadamente separados por una malla metálica que permite el flujo de 

calor de forma homogénea entre los diferentes carriles. La superficie consistió en una base de material 

de acrílico transparente y sobre él se cubrió con gravilla. Bajo esta superficie se colocó un sistema de 

humedad mediante la conexión de recipientes plásticos con agua para evitar la deshidratación de los 

individuos.  La tapa del gradiente consistió en una superficie de material de acrílico transparente, para 
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evitar que el calor se disipara fuera del sistema. Además, bajo esta cubierta se instaló un sistema de 

fotoperíodo a fin de mantener las condiciones instauradas en el cautiverio (Anexo 2). 

 Para establecer el gradiente térmico, se calentó un extremo del gradiente con una estufa 

eléctrica y se enfrió el otro extremo con una bomba de refrigeración. El rango promedio de 

temperaturas del sistema comprendió desde los 9,27±2,09°C a 30,63±2,40°C. La toma de datos se 

realizó simultáneamente para cuatro individuos, uno en cada carril. Los animales se colocaron en el 

centro de cada carril en la mañana y luego de cinco horas se registró la Tcsel de cada uno y el rango del 

gradiente térmico. Este mismo procedimiento se repitió a las seis y siete horas de haber iniciado el 

experimento, lo que corresponde a la Tcsel inicial, Tcsel media y Tcsel final, respectivamente. La media 

de esos tres valores corresponde a la Tcsel de los organismos (Castañeda et al. 2004). Además, se 

determinaron las modas para cada localidad a ambas temperaturas de aclimatación para identificar las 

temperaturas y rangos más seleccionados.  

Temperatura Crítica máxima (TCmáx): corresponde a la temperatura más alta que puede ser tolerada 

por un organismo. Se calculó en base al protocolo de Sanabria y Quiroga (2011), para lo cual se 

sometió a cada individuo al interior de un vaso precipitado de 2000 ml con papel filtro humedecido en 

un baño termorregulado YCW-01 con un ascenso gradual de temperatura (aproximadamente 1°C cada 

treinta segundos) desde la temperatura de aclimatación inicial. Se registró la temperatura del dorso con 

termómetro láser cada treinta segundos. 

Temperatura Crítica mínima (TCmín): Es la temperatura más baja del cuerpo que puede ser tolerada 

por un organismo. Esta se calculó de forma análoga a la anterior, sometiendo al espécimen a un 

descenso gradual de temperatura en un congelador y registrando la Tc cada dos minutos (Sanabria & 

Quiroga 2011).  La fase experimental de las TCmáx y TCmín duró hasta que el individuo perdió el 
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reflejo de voltearse, correspondiendo las temperaturas corporales a su TCmáx y TCmín respectivamente 

(Brooks & Sassman 1965, Labra et al. 2001). 

Rango de Tolerancia Térmica (RTT): Es el rango de temperaturas delimitado por la TCmín y TCmáx  

que pueden ser toleradas por un organismo (Cowles & Bogert 1944). Se calculó como la diferencia entre 

la TCmín y TCmáx (RTT=TCmáx-TCmín). 

Tasa de calentamiento (Tcal): Corresponde al tiempo que los individuos necesitan para calentarse de 

15°C a 35°C  (Vences et al. 2002). Se utilizó un baño termorregulado a una temperatura constante 

aproximadamente de 43°C y se ubicó el espécimen dentro de un vaso precipitado con papel filtro 

humedecido. Se registró la Tc del dorso mediante un termómetro láser cada treinta segundos hasta que 

alcanzaron la temperatura corporal de 35°C.  

Tasa de enfriamiento (Tenfr): Es el tiempo que un organismo necesita para enfriarse desde 35ºC a 15ºC 

(Vences et al. 2002). Luego de realizar la experiencia anterior (Tcal), se procedió a ubicar al individuo 

junto con el vaso precipitado en la parte no congelante de un refrigerador a temperatura constante 

aproximadamente de 8ºC. Se registró la Tc cada dos minutos mediante un termómetro láser hasta que 

esta descendió a 15°C. 

 Posteriormente, las tasas de calentamiento y enfriamiento anteriormente mencionadas se 

transformaron en constantes de tiempo térmico (tau = τ)  de calentamiento (cal) y de enfriamiento 

(enfr) respectivamente. Esta fue derivada de la pendiente de la gráfica del ln (Tc - Ta) como función 

del tiempo, donde Tc es la temperatura corporal,  Ta la temperatura del ambiente (Ta (Tcal): 43ºC; Ta 

(Tenfr): 8 ° C) y b = -0,4343 / τ (Cossins & Bowler 1987).  

1.4. Análisis estadístico:  

 Para evidenciar diferencias significativas de la temperatura de aclimatación y de la 

procedencia geográfica en los parámetros térmicos de R. spinulosa se utilizaron los software 
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estadísticos SPSS versión 13 e InfoStat/E versión 2012 (Di Rienzo et al. 2012). Además para el 

análisis de ancova no paramétrica se utilizó el paquete sm ancova en software R (Bowman & 

Azzalini 2014). Se verificó la homocedasticidad y normalidad de los datos y se realizaron los test no 

paramétricos de Kruskal-Wallis para observar diferencias significativas entre las distintas 

localidades, test de Wicolxon para verificar diferencias en los parámetros térmicos a distintas 

temperaturas de aclimatación, ancova no paramétrica utilizando la masa y tamaño corporal como 

covariables, coeficiente de correlación de Spearman que indica el grado o la cuantía en que varían 

conjuntamente dos variables medidas en nivel ordinal y finalmente, se realizó una predicción con el 

análisis de regresión lineal múltiple (Draper & Smith 1998). 

2. Modelación del nicho ecológico de R. spinulosa en Chile mediante el enlace correlativo 

2.1. Registro de datos de distribución de R. spinulosa:  

Los registros históricos de distribución para R. spinulosa se descargaron de “La Lista Roja de 

Especies Amenazadas de la Unión Internacional para la Conservación de la Naturaleza (UICN)” 

(Version 2014.3). Además, estos fueron corroborados y complementados mediante la búsqueda 

exhaustiva en la literatura, registros de catálogos en las colecciones del Museo de Historia Natural de 

Santiago y el Museo de Zoología de la Universidad de Concepción. Finalmente las coordenadas 

geográficas de cada registro que no se obtuvieron mediante las formas anteriormente mencionadas, 

fueron obtenidas por medio de un GPS y Google Earth (Anexo 3).  

 

2.2. Obtención de los datos climáticos (Escenario actual): 

Los datos climáticos actuales para Chile se obtuvieron de la base de datos WorldClim versión 

1.4 (www.worldclim.org,). En el cual se registraron las condiciones entre 1950 y 2000, cuyos archivos 

corresponden a las 19 variables bioclimáticas BIOCLIM (Hijmans et al. 2005) a una resolución de 

celda de 30 arcosegundos  (equivalente a 1km2).  
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Estas variables bioclimáticas representan tendencias anuales de temperatura (promedio anual y 

precipitación anual), de estacionalidad (rangos de temperatura y precipitación) y factores extremos o 

limitantes ambientales (temperatura del mes más frio y más caliente y precipitación en los trimestres 

más húmedos y más secos) (Phillips  et al. 2006).  

Los datos ambientales de aridez y de evo-transpiración se obtuvieron de la base de datos The 

CGIAR Consortium for Spatial Information (CGIAR-CSI) (https://perswww.kuleuven.be) usando la 

misma resolución de celda y condiciones entre 1950 y 2000 de las variables bioclimáticas. Estos 

archivos corresponden a: Potencial de Evo-Transpiración (PET), Índice de Aridez (AI) y Actual Evo-

Transpiración (AET) (Tabla1). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Tabla 1. Variables ambientales de Worldclim y de CGIAR-CSI utilizadas para la modelación de nicho ecológico 

de R.spinulosa. Donde (*) fueron utilizadas para la modelación de nicho ecológico correlativo. 

Código Variable ambiental 

BIO1* Temperatura promedio anual 

BIO2* Rango medio diurno (temp max-temp min; promedio mensual) 

BIO3* Isotermalidad (BIO1/BIO7) *100 

BIO4 Estacionalidad de temperatura (coeficiente de variación) 

BIO5* Temperatura máxima del período más caliente 

BIO6 Temperatura mínima del período más frío 

BIO7* Rango anual de temperatura (BIO5-BIO6) 

BIO8 Temperatura media en el trimestre más lluvioso 

BIO9 Temperatura promedio en el trimestre más seco 

BIO10 Temperatura promedio en el trimestre más caluroso 

BIO11 Temperatura promedio en el trimestre más frío 

BIO12 Precipitación anual 

BIO13 Precipitación en el período más lluvioso 

BIO14 Precipitación en el período más seco 

BIO15* Estacionalidad de la precipitación (coeficiente de variación) 

BIO16 Precipitación en el trimestre más lluvioso 

BIO17 Precipitación en el trimestre más seco 

BIO18* Precipitación en el trimestre más caluroso 

BIO19 Precipitación en el trimestre más frío 

PET* Potencial de evotranspiración 

AI Índice de aridez 

AET Actual evotranspiración 

https://perswww.kuleuven.be/
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2.3. Procesamiento de info-georeferenciada: 

Las capas climáticas correspondientes al tiempo actual fueron restringidas al territorio chileno 

continental utilizando el software ArcGis 9.3  (http://www.esri.com/software/arcgis).  

2.4. Selección de las variables bioclimáticas: 

Se utilizó el software MaxEnt para crear un promodelo o corrida de prueba en la cual se 

consideraron todas las variables bioclimáticas y se seleccionaron aquellas variables que presentaban un 

mayor valor de contribución porcentual  (Kumar & Stohlgren 2009, Khanun et al. 2013) (Anexo 4).  

2.5. Modelo de distribución de especies: 

Se utilizó un modelo de máxima entropía dado que para R. spinulosa no existe información 

sobre datos de ausencia en ciertos lugares, lo que puede obstaculizar la identificación de nuevas áreas 

adecuadas para su presencia (Pearson et al. 2007). 

Este modelo permite identificar los factores ambientales relacionados con la distribución y 

localización de las zonas con mayor probabilidad de ocurrencia de una especie. Para ello se utilizó el 

software MaxEnt versión 3.3.3k (http://www.cs.princeton.edu/~schapire/maxent/), considerado 

particularmente adecuado frente a la información ruidosa o escasa como es típico de los datos sobre la 

presencia de especies (Phillips et al. 2006). 

Se seleccionó un umbral de convergencia de 10-5 con 1000 interacciones como un límite 

superior para cada corrida. Se evaluó el rendimiento predictivo del MNE mediante el área bajo la curva 

(AUC), que indica la capacidad de discriminación de presencia (sensitividad) versus la capacidad de 

discriminación de una ausencia (especificidad) cuyos valores deben oscilar entre 0,5 y 1,0  (Phillips et 

al. 2004, Phillips et al. 2006) y la prueba de Jacknife que indica la contribución relativa de cada 

variable bioclimática en el modelo final (Phillips et al. 2006). La información que este análisis permite, 

http://www.esri.com/software/arcgis
http://www.cs.princeton.edu/~schapire/maxent/
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es evidenciar los requerimientos ecológicos de la especie y que probablemente determinan su propia 

área de distribución potencial.  

Se determinó un 25% de datos para entrenamiento (“Random test porcentaje”), donde el 

algoritmo selecciona al azar un 25% de los puntos de presencia para ser evaluados. Con la misma 

entrada de datos, se desarrollan diez modelos de predicción independientes, puesto que MaxEnt 

produce resultados de alguna forma diferentes de una corrida a la siguiente. Se utilizó un análisis de 

“crossvalidate”, el cual selecciona para cada réplica el 25% de los puntos de presencia de forma 

aleatoria.  

Finalmente de los diez modelos creados por MaxEnt para el escenario climático evaluado, se 

elige aquel en el cuál el AUC de la prueba de datos (0,959) y de entrenamientos (0,951) fue más 

homogéneo (Phillips et al. 2006, Ibarra-Montoya et al. 2010). El mapa de idoneidad que entrega 

corresponde al modelo más cercano referido a las zonas donde la especie fue predicha como presente, 

con valores que van de 0 a 1 (Tabla 2), indicando la probabilidad de encontrar las condiciones 

apropiadas para la especie en un área geográfica determinada.  

 

 

 

 

Tabla 2: Categorías de clasificación del modelo MaxEnt, de acuerdo al análisis de AUC (Scheldeman & Van 

Zonneveld 2011). 

3. Modelación del nicho ecológico de R. spinulosa mediante el enfoque mecanicista.  

Se modeló el nicho térmico fundamental de la especie basándo en la Tcsel puesto que esta 

temperatura se considera “la meta” de Tc (Scheers & Van Damme 2002) o un índice de las 

temperaturas óptimas (Huey & Slatkin 1976, Huey 1982), esto basado en que muchos procesos 

Categoría Valores de AUC 

Excelente >0.90 

Buena >0.80 <0.90 

Aceptable >0.70 <0.80 

Mala >0.60 <0.70 

No válida >0.50 <0.60 
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fisiológicos y conductuales se optimizan próximos a Tcsel (Dawson 1975, Angilletta et al. 2002, 

Blouin-Demers et al. 2003). Así mismo, no se utilizó para este modelo los parámetros TCmáx, TCmín y 

RTT porque la especie presenta un rango muy amplio lo cual implicaba considerar prácticamente todo 

el territorio chileno como potencial para su distribución. Por tanto, para lograr establecer estimaciones 

de la distribución potencial de R. spinulosa en Chile mediante el enfoque mecanicista, las Tcsel de cada 

individuo analizado se ordenaron en una tabla de frecuencias (Canals et al. 2014).  

Puesto que las temperaturas de Tcsel obtenidas se encontraban en números decimales, se 

asignaron rangos de Tcsel, es decir, cada rango corresponde a un valor entero de temperatura. 

Posteriormente, a cada rango de Tcsel se le asigna su frecuencia de elección de temperatura 

correspondiente (T) y luego traducidas a probabilidad de elección (p), obteniendo la relación p = f(T).  

De esta forma, se obtuvo la probabilidad de uso para cada temperatura, donde aquel rango que 

presentaba el mayor número de frecuencias (moda) se le asigna la probabilidad máxima (1) y todas las 

demás probabilidades fueron relativizadas a esta (se dividió cada rango de frecuencias por el valor de 

la frecuencia mayor) (Figura 17).  

En base a las Tcsel obtenidas se seleccionó un mapa de temperaturas ambientales, que 

corresponde a “Temperatura máxima del período más caliente” (Bio5) del escenario actual (figura 3, 

Tabla 1) y presenta un rango de temperaturas máximas desde los -0,6°C a 31,5°C. Esta capa 

bioclimática fue seleccionada por sobre las otras porque representa las temperaturas más cálidas 

preferidas por los individuos analizados en base a las Tcsel obtenidas en condiciones de laboratorio y 

que se relacionan además con el período en el cual los individuos se encuentran principalmente activos 

para la obtención de alimento (Mella 2006, Gutiérrez et al. 2008). Finalmente, mediante el software 

Arcmap 10 a cada temperatura de esta capa bioclimática se le asignó el mismo valor de probabilidad de 

las Tcsel obtenidas en el laboratorio, obteniéndose un mapa modelo que representa las probabilidades de 

uso térmico por parte de esta especie.  
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Figura 3: Mapa de la capa bioclimática temperatura máxima del período más caliente (Bio5) del escenario 

actual.  

4. Enlace del enfoque mecanicista en el modelo de nicho ecológico correlativo. 

Los modelados de nicho ecológico correlativos no exploran los mecanismos que subyacen a 

los procesos biológicos, por lo que es difícil predecir los cambios fuera del gradiente ambiental donde 

se formó el modelo (Martínez et al. 2014). En este estudio se combinaron ambos enfoques para 

proporcionar predicciones más sólidas. Para ello, se contrastaron en el programa ArcMap 10 los 

mapas obtenidos de ambos enfoques y los datos de registro de presencia para obtener un mapa 

producto que contemplara una aproximación de lo que es el nicho real y fundamental de R. spinulosa 

en Chile.  
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RESULTADOS 

1. Análisis de los parámetros fisiológicos térmicos de R. spinulosa 

1.1. Tcexp y comportamiento térmico en laboratorio: 

 Los individuos de R. spinulosa mostraron diferencias significativas entre las localidades 

estudiadas a nivel de masa (H = 269,80; P<0,0001) y tamaño corporal (H = 211,52; P<0,0001), 

estableciendo que los animales provenientes del centro fueran significativamente más grandes que 

los del norte y sur de Chile, con un tamaño promedio de 82,65±7,74 mm y una masa de 76,67±8,08 

grs (Anexo 5). Junto a esto se determinó  una alta correlación en las variables de masa y tamaño 

corporal (rs=0,846, P=0,001) por lo cual, sólo se utilizó una de estas como covariable en los análisis 

posteriores.  

 La temperatura corporal en condiciones experimentales (Tcexp) de R. spinulosa presentó 

un promedio significativamente menor en la localidad del norte (H=13.77; P>0,001) y un promedio 

similar entre las localidades del centro y sur, donde este último mostró un rango mayor (16,60°C-

25,40°C) ( (Figura 4, Anexo 6).       

 

Figura 4. Temperatura corporal experimental (Tcexp) de R. spinulosa para las localidades norte, centro y sur de 

Chile. 



 

27 

 El análisis de correlación de Spearman indicó una alta, positiva y significativa correlación 

para las tres poblaciones estudiadas entre la Tcexp vs Tas  (norte: rs=0,946; centro: rs=0,936; sur: 

rs=0,940; P=0,01) y entre la Tcexp vs Taa (norte: rs=0,739; centro: rs=0,943; sur: rs=0,886; P=0,01). 

Además, el cálculo de la pendiente de regresión lineal múltiple predice que los cambios producidos 

en la Tcexp dependerán de los cambios producidos tanto en la Tas como de la Taa lo que revela que 

en condiciones de laboratorio los adultos de R. spinulosa estudiados presentaron un comportamiento 

termoconformista, con una termorregulación tanto tigmotérmica como heliotérmica (Figura 5).  

 

 

 

 

 

Figura 5. Relación entre la Temperatura ambiental del sustrato en rombo azul (Tas) y del aire en círculo rojo 

(Taa) vs la Temperatura corporal experimental (Tcexp) de las poblaciones norte (A.) centro (B.) y sur (C.) de 

R. spinulosa. 

 

A. 

C. 

B. 
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1.2 Temperatura corporal (Tcsel) seleccionada o de preferencia. 

Se determinó que las Tcsel a una aclimatación de 10°C fueron mayores que a una aclimatación 

de 20°C. Así, las temperaturas que con mayor frecuencia se seleccionaron de norte a sur fueron 23,2°C, 

22,6°C y 22,4°C durante la aclimatación de 10°C y 19,6°C, 19,8°C y 22,6°C al ser aclimatados a 20°C. 

Al considerar las Tcsel de las tres localidades a ambas temperaturas de aclimatación, la temperatura con 

mayor frecuencia fue los 22,4°C. 

La Tcsel presentó un promedio sobre los 23°C en las tres localidades cuando fueron aclimatados 

a 10°C, donde el promedio mayor lo obtuvó la localidad del norte. No obstante, durante la aclimatación 

de 20°C, la localidad del norte presentó un promedio significativamente menor (Figura 6, Anexo 8). 

Sólo se observó un efecto significativo en de la temperatura de aclimatación frente a este parámetro 

térmico en la localidad del norte y sur (Anexo 7). 

 

Figura 6. Temperatura corporal (Tcsel) seleccionada de R. spinulosa de las localidades norte, centro y sur. En 

azul: aclimatación a 10°C y en rojo a 20ºC. 

1.3. Tolerancias Térmicas. 

 La tolerancia térmica de R. spinulosa está determinada en base a las TCmáx y TCmín que la 

especie es capaz de soportar antes de perder la capacidad fisiológica refleja de voltearse (Brooks & 

Sassman 1965, Labra et al. 2001).  
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 Los resultados de este estudio revelan que a partir de éstos parámetros (TCmáx y TCmín) el 

RTT de la especie para cada localidad en estudio fue muy amplio y se ubicó por sobre los 37°C 

(Anexo 8). En este sentido, la localidad del norte se diferenció significativamente por presentar el 

mayor RTT de las tres localidades y evidenciar el efecto de la temperatura de aclimatación sobre este 

parámetro (Anexo 7). De esta manera, frente a un aumento de 10°C en la temperatura de aclimatación 

el RTT aumentó de forma significativa aproximadamente 0,9°C (Figura 7) 

 

 

Figura 7. Rango de Tolerancias Térmicas (RTT) de R. spinulosa de las localidades norte, centro y sur. En A: 

aclimatación a 10°C y B: aclimatación a 20°C. 

Esto muestra la gran capacidad de esta especie para tolerar temperaturas muy altas donde el 

promedio de TCmáx presentó valores muy elevados, sobre los 36°C, con un rango entre los 34,6°C a 

41,4ºC. En este parámetro, la localidad del norte tolera en promedio TCmáx mayores en comparación 

con las otras localidades de latitud mayor, esto permitió diferenciarla significativamente a ambas 

temperaturas de aclimatación. Por otro lado, las localidades del centro y sur sólo presentaron 

diferencias significativas entre sí durante la aclimatación de 20°C (Anexo 7), en la cual, la localidad del 

sur presentó una mayor dispersión en los valores de TCmáx (Figura 8, Anexo 8).  

El análisis del efecto de la temperatura de aclimatación frente a las TCmáx sobre cada población 

permitió reconocer un efecto significativo sólo en la localidad del norte, donde al ser aclimatados a una 

temperatura mayor, la TCmáx aumento de 37,36±1,32°C a 38,11±0,99°C (Figura 8, Anexo 7).  
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Figura 8. Temperatura Crítica máxima (TCmáx) en adultos de R. spinulosa de localidades del norte, centro y sur 

de Chile. En azul: aclimatados a 10°C y en rojo: aclimatados a 20°C. 

Además de tolerar altas temperaturas, los resultados indican que los adultos de R. spinulosa 

analizados toleran en promedio TCmín bajo los 0°C (Figura 9, Anexo 8). Sin embargo, el análisis a nivel 

de localidad y temperatura de aclimatación indica que aun cuando el norte tiende a diferenciarse, las 

pruebas estadísticas no revelan diferencias significativas (Anexo 7).  

 

Figura 9. Temperatura Crítica mínima (TCmín) en adultos de R. spinulosa de localidades del norte, centro y sur de 

Chile. En azul: aclimatados a 10°C y en rojo: aclimatados a 20°C. 
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1.4. Constantes de tiempo térmico: 

El estudio de las constantes de tiempo térmico reveló un promedio diferente para cada 

localidad, evidenciando además el efecto de las temperaturas de aclimatación. En relación a la cal, la 

localidad del norte presentó un promedio menor (Figura 10, Anexo 8), lo que significa que se calientan 

más rápido que los del centro y sur. Sin embargo, el análisis de ancova revela que en función de la 

masa y tamaño corporal no se evidencian diferencias significativas entre localidades. Por lo tanto, pese 

a las variaciones entre los promedios, estás no son producto de la procedencia geográfica sino más bien 

al efecto de las covariables. Tampoco se observaron diferencias significativas en el promedio de este 

parámetro a diferente temperatura de aclimatación (Anexo 7). Pero existe una tendencia en la cual a 

mayor temperatura de aclimatación, mayor valor de cal, es decir, que cuando los individuos fueron 

aclimatados a 20°C tardaron más en calentarse. 

 

Figura 10. Constante de tiempo térmico de calentamiento (cal) en adultos de R. spinulosa de localidades del 

norte, centro y sur de Chile. En azul: aclimatados a 10° y en rojo: aclimatados a 20°C. 

Respecto a las enf , los resultados indican que los individuos del norte se enfrían más rápido, 

especialmente cuando son aclimatados a 20°C, situación similar ocurre con los individuos del sur 

(Figura 11, Anexo 8), en cambio los individuos del centro presentan valores mayores de enf, por lo 

cual, necesitan mayor cantidad de tiempo para enfriarse. Pese a las diferencias detectadas en dichas 
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localidades, el análisis ancova no evidenció diferencias significativas a nivel de procedencia 

geográfica. Por otro lado, en relación al efecto de la temperatura de aclimatación frente a este 

parámetro térmico, los resultados revelan que solo las localidades norte y sur presentaron diferencias 

significativas (Anexo 7), lo que podría indicar que estos individuos responden de forma más plástica 

frente a este parámetro. 

 

Figura 11. Constante de tiempo térmico de enfriamiento (enf) en adultos de R. spinulosa de localidades del norte, 

centro y sur de Chile. En  azul: aclimatados a 10°C y en rojo: aclimatados a 20°C. 

2. Modelamiento de nicho ecológico:  

2.1. Resultados de los datos de registro. 

De los registros obtenidos en literatura y de las bases de datos, se obtuvo un total de 64 registros 

de presencias de R. spinulosa para ser usados en el modelamiento de nicho ecológico, a lo largo de 

Chile, distribuidos en ocho regiones del país, asociados principalmente a ambientes de altitud (Figura 

12).  
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Figura 12: Registros de presencia de R. spinulosa en Chile. 

2.2. Modelo de Máxima Entropía MaxEnt 

De los 10 modelos (replicas) que generó MaxEnt para la distribución potencial actual de R. 

spinulosa, se seleccionó aquella en la cual la tasa de omisión en los puntos de entrenamiento se 

ajustaron con la tasa de omisión predicha (Figura 13).  

 

Figura 13: Tasa de omisión versus el área predicha para la distribución potencial actual en Chile de R. spinulosa. 
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La distribución potencial actual de R. spinulosa generó un AUC de 0.929 y una desviación 

estándar de 0.040. Esto indica que la habilidad para clasificar el modelo fue excelente (Tabla 2, Figura 

14).  

 

Figura 14: Curva operada por el receptor (ROC) que muestra la sensibilidad del modelo generado por MaxEnt 

comparando el área bajo la curva (AUC) de los datos de entrenamiento y los datos de prueba para el modelo de 

nicho ecológico de R. spinulosa. 

De las ocho variables ambientales analizadas, las que más contribuyen al modelo final de la 

distribución potencial actual de R. spinulosa, fue el rango medio diurno (BIO 2 = temp max-temp min; 

promedio mensual) con un 71 % de aporte a la construcción del modelo entregado por MaxEnt, y la 

variable BIO7 con un 9,5% de contribución al modelo. La variable ambiental con menor poder de 

predicción para el modelo de distribución actual fue la BIO13 con un 2,3% (Tabla 3).  

 

 
 

 

 

Tabla 3: Porcentaje de contribución de las variables bioclimáticas en la modelación de la distribución potencial 

actual de R. spinulosa. 

Variable Contribución porcentual 

BIO2 71 

BIO7 9,5 

BIO5 4,5 

BIO18 3,8 

BIO14 3,5 

BIO15 2,9 

PET 2,5 

BIO13 2,3 
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La prueba de Jacknife, indicó que la variable BIO7, rango anual de temperatura (BIO5-BIO6), 

es la que por sí misma aporta la mayor ganancia al modelo de MaxEnt según el gráfico AUC, de 

ganancia y del subconjunto de entrenamiento (Figura 15). 

 

Figura 15: Contribución relativa de cada variable climática a la construcción del modelo MaxEnt, según la 

prueba de Jacknife de AUC para el modelo de distribución potencial actual de R. spinulosa. 

 

Los resultados entregados por el modelo (Figura 16), sobre la distribución potencial actual, 

indican como zonas adecuadas para la distribución de R. spinulosa en la vertiente transoccidental de la 

cordillera de los Andes las siguientes regiones: Arica y Parinacota, Tarapacá, Antofagasta (en el 

centro de la región) presenta una idenoidad alta. Mientras que en la Región de Valparaiso, 

Metropolitana, Maule, Bio Bío y norte de la Región de la Araucania, la idoneidad es media baja, a 

pesar de que existen datos previos de presencia de esta especie en dicho lugar, destacando que en la 

Región de B. O’Higgins, existen zonas puntuales con alta probabilidad de presencia (Figura 12, 

Anexo 3). Finalmente, en las demás regiones, considerando la depresión intermedia y costa de las 

mismas regiones mencionadas anteriormente, la idoneidad para la presencia de esta especie es baja. 
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Figura 16: Modelamiento de nicho ecológico correlativo para R. spinulosa. Los colores indican la probabilidad 

de presencia que va de 0 (valor de presencia menor) a 1 (valor de máxima presencia). 

3. Modelo de nicho ecológico mecanicista.  

3.1. Frecuencia de temperaturas corporales seleccionadas (Tcsel) y probabilidad de uso.  

La mayor frecuencia de temperaturas seleccionadas se encontró en el rango de 22 a 22,9°C y en 

el rango de 23 y 23,9°C, que representan la probabilidad de uso de 1 y 0,92 respectivamente (Figura 

17).  
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Figura 17. Frecuencia de Tcsel de R. spinulosa en Chile determinada en laboratorio. 

3.2. Modelo de nicho ecológico térmico de R. spinulosa mediante el enfoque mecanicista. 

De acuerdo a las Tcsel disponibles en el ambiente, los lugares con mayor probabilidad de 

presentar las temperaturas idóneas para R. spinulosa son aquellos ambientes donde la temperatura 

máxima del período más cálido se encuentra entre los 18°C y 25°C (Figura 5), las cuales se encuentran 

en la depresión intermedia cercanas a la zona cordillerana de la Región de Arica y Parinacota y 

Tarapacá.  Aumentando hacia el este de la Región de Antofagasta y hacia la costa de las regiones 

posteriores en dirección latitud sur. Luego la mayor probabilidad se concentra en la zona cordillerana a 

partir del sur de la Región de Valparaíso hasta la Región de Los Lagos. Estos resultados revelan 

ambientes óptimos donde actualmente no se conocen registros de presencia de la especie e indicando 

con baja probabilidad de idoneidad aquellos en los cuales actualmente se distribuye (Figura 18). 
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Figura 18: Modelamiento de Nicho Ecológico mecanicista  para R. spinulosa. La figura indica los ambientes 

térmicos que de acuerdo a la Tcsel de la especie, podrían ser utilizados. Los colores indican la probabilidad de 

elección que va de 0 (valor de selección menor) a 1 (valor de máxima selección). 

4. Enlace del enfoque mecanicista al modelo de nicho ecológico correlativo. 

La superposición de los mapas correlativo y mecanicista generó un tercer mapa que indica las 

áreas potenciales de distribución de R. spinulosa que corresponden a la zona norte de Chile, que 

comprende la vertiente transoccidental de la cordillera de los Andes, desde Arica y Parinacota a la 

Región de Antofagasta y desde Valparaíso a la Región de Los Lagos. También se consideró idóneo el 

ambiente comprendido entre la depresión intermedia y la costa chilena de forma discontinua entre las 

Regiones de Antofagasta y Los Lagos. 
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En relación a la distribución real de la especie, esta coincide con los sitios detectados como 

idóneos (correlativo) y de mayor probabilidad de elección (mecanicista) por la especie, exceptuando 

dos localidades del norte de Chile que quedaron excluidas por el enlace de ambos modelos, estas son la 

localidad de Azapa (ubicada cercano a la costa de la Región de Arica y Parinacota) y Guatacondo 

(ubicada en la depresión intermedia de la Región Tarapacá) (Figura 19). 

 

Figura 19: Enlace mecanicista al modelamiento de nicho ecológico correlativo. La figura indica una 

aproximación del nicho fundamental de R. spinulosa en Chile (color rojo) y del nicho real (circulos azules). 
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 DISCUSIÓN  

La posición geográfica de Chile con respecto a las zonas de altas presiones, la presencia del 

frente polar, la influencia del mar, los factores de latitud, altitud y el relieve hacen del país un ambiente 

altamente heterogéneo (Ministerio del Medio Ambiente 2011). Esto genera que poblaciones de la 

misma especie distribuidas ampliamente a nivel latitudinal presenten variaciones fenotípicas. Es así 

como los gradientes ambientales naturales ejercen una fuerte influencia en los patrones de variación 

dentro de las especies (Mizera & Meszéna 2003). Esta variación en el fenotipo puede estar determinada 

genéticamente, a través de la adaptación local, o debido a la variación ambiental, como la plasticidad 

fenotípica (Via & Lande 1985, Loeschcke et al. 2000,  Conover & Schultz 1995).   

Los parámetros térmicos de R. spinulosa  mostraron diferencias principalmente para la localidad 

del norte, donde se determinó una variación significativa respecto a la procedencia geográfica y 

temperatura de aclimatación. En relación a la predicción de que la TCmáx disminuye a medida que 

aumenta la latitud, los resultados de este estudio revelan que para los individuos de R. spinulosa 

analizados ésta se cumple parcialmente, ya que aunque el norte presenta la mayor TCmáx, el centro y sur 

presentan un promedio similar. Que los individuos del norte presentaran una mayor tolerancia 

probablemente se deba a una adaptación local de dicho rasgo producto de las presiones selectivas del 

ambiente en el que habita (Navas 1999), dado que en el norte los monitoreos realizados por la 

Dirección de Meteorología de Chile (2010) muestran que San Pedro de Atacama es una de las zonas 

con más altos índices de radiación ultravioleta y alcanzan valores extremos durante todo el año. Por 

otro lado, los promedios de este parámetro suelen mantenerse estables en las localidades del centro y 

sur, sin embargo, durante la aclimatación de los 20°C los individuos del centro presentaron una menor 

dispersión de estos valores, indicando que mantienen un valor de TCmáx más estable. 
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La TCmáx es influenciada por la temperatura de aclimatación, cuyo patrón ha sido identificado 

en distintas especies de anfibios: anuros y salamandras (Hutchinson 1961, Hutchinson & Ferrance 

1970). La exposición prolongada de los animales a distintas temperaturas de aclimatación, puede 

provocar cambios duraderos en la sensibilidad térmica y determinar en parte la resistencia a 

temperaturas extremas (Sinclair & Roberts 2005). Es por ello que los individuos del norte a mayor 

temperatura de aclimatación presentaron mayor tolerancia a TCmáx, lo que se traduce en una mayor 

plasticidad de este rasgo. Situación que no se da en los del centro y sur ya que muestran un valor 

estable independientemente de la temperatura de aclimatación. 

Es importante destacar que R. spinulosa, además de tolerar temperaturas sobre los 36°C 

promedio, puede soportar temperaturas bajo los 0°C, situación que también se da a nivel larval (Navas 

et al. 2010). Esta tolerancia a dichas temperaturas le permite habitar y estar activos en zonas de mayor 

latitud y altitud, donde predominan las bajas temperaturas lo que podría reflejarse en una alta capacidad 

de adaptación térmica (Navas 1999, Smith & Smith 2007). Sin embargo, en este parámetro no se logra 

evidenciar lo descrito previamente en la literatura, ya que se esperaba que a mayor latitud y/o altitud 

incrementaran las TCmín, puesto que la temperatura ambiental disminuye. En este sentido, las tres 

localidades analizadas presentaron una TCmín similar, lo cual podría deberse al efecto conjunto de la 

latitud con la altitud en sus respectivos hábitats, lo que provee de condiciones similares entre las 

localidades (Navas 1999, Anguilleta 2009). Es probable que estos resultados se deban a un efecto 

compensatorio de la altitud por sobre la latitud, dado que las poblaciones del norte y centro están 

ubicadas a mayor altura respecto a la del sur, por lo que la especie no muestra la necesidad de 

modificar este rasgo térmico. 

Esto permite establecer para R. spinulosa un amplio RTT, aspecto respaldado por las 

características ambientales de los hábitats de la especie, los cuales al ser más heterógeneos permiten 

generar organismos más generalistas (Stillman 2003) y con una alta capacidad de aclimatación respecto 

a organismos de bajas latitudes y altitudes (Stillman 2003, Gilman et al. 2006, Calosi et al. 2008), 
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caracterítica que los favorecería frente a un cambio climático global (Ghalambor et al. 2006, Stillman 

2003). Por esta razón, los resultados obtenidos coincidirían con los obtenidos para las larvas de esta 

especie, las que logran soportar TCmáx de hasta 38°C y TCmín bajo los 0°C (Navas et al. 2010), basado 

en lo anterior, se sugiere que R. spinulosa es una especie euriterma, donde la tolerancia a un amplio 

rango de temperaturas ambientales se relaciona con la magnitud de la variación de la temperatura a la 

cual normalmente los organismos están expuestos (Addo-Bediako et al. 2000, Ghalambor  et al. 2006, 

Tewkbury et al. 2008).  

Las tolerancias térmicas están positivamente correlacionadas con las temperaturas de 

aclimatación y aclimatización (Leroi et al. 1994). Para este caso, a mayor temperatura de aclimatación 

los individuos del norte presentaron un mayor RTT, siendo significativo estadísticamente, pero en el 

centro y sur este promedio se mantuvo relativamente constante. Por otro lado, se esperaba que a menor 

temperatura de aclimatación los individuos de las tres poblaciones presentaran una mayor tolerancia a 

temperaturas más bajas. Sin embargo, pese a las pequeñas diferencias en los promedios de este 

parámetro, no se evidenciaron diferencias significativas y por ende, sería pertinente evaluar la base 

genética de dicho rasgo en estudios posteriores. 

La amplia tolerancia a TCmáx se asemeja a los resultados descritos en la especie del mismo 

género, R. arenarum provenientes del desierto del Monte, en Argentina (Sanabria et al. 2012), sin 

embargo, R. spinulosa presenta mayor tolerancia a las TCmín. Estos resultados concuerdan con las 

características del hábitat de R. spinulosa en Chile, dado que los ambientes de montaña se caracterizan 

por temperaturas mínimas extremas (Dirección de Meteorología de Chile 2010) 

En cuanto a los estudios de fisiología térmica para anuros presentes en Chile, destaca la 

similitud en la respuesta de la TCmáx de R. spinulosa respecto de P. thaul bajo un gradiente latitudinal y 

aclimatados a la misma temperatura de 20°C, donde ambas especies toleran un promedio sobre los 

36°C (Iturra-Cid 2010). Asimismo se ha determinado que esta especie logra tolerar TCmáx mayores que 
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Calyptocephalella gayi (Nova 2010), debido a que el costo para aumentar la temperatura corporal es 

mayor en esta última, por su alta dependencia del medio acuático (Cei 1962). 

En condiciones de laboratorio, cuando se relacionó la temperatura corporal (Tcexp) con la 

temperatura ambiental del aire (Taa)  y del sustrato (Tas) en los adultos de R. spinulosa del norte, centro 

y sur, se observa que existe una positiva y alta correlación entre estas variables. Esto permite deducir 

que los individuos estudiados de R. spinulosa presentan una conducta tanto tigmotérmica como 

heliotérmica y se consideran como termoconformes en condiciones de laboratorio, ya que la 

correlación entre Tcexp y Tas y entre Tcexp y Taa fue significativa y muy cercana a 1.  Los 

termoconformistas son frecuentes de encontrar en ambientes con poca disponibilidad de recursos 

térmicos y/o con altos costos para aumentar Tc (ej. ambientes acuáticos, bosques sombreados). Sin 

embargo, se sabe que esta especie esta presente en ambientes heterogeneos desde el punto de vista 

térmico (Gallardo 2009, Gallardo et al. 2011). No obstante, esta estrategia también sería apropiada 

cuando los animales no necesitan invertir tiempo y energía seleccionando activamente microambientes 

(Huey & Slatkin 1976, Huey 1982), situación dada en condiciones experimentales ya que la 

temperatura suele mantenerse constante y en ausencia de oportunidades para la termorregulación 

(Labra & Vidal 2003, Sanabria et al. 2011). La temperatura ambiental de sustrato le permite el 

intercambio de calor por conducción, lo que además de permitirles aumentar su Tc mantiene el balance 

hídrico (Brattstrom 1963, Tracy 1976). Para una mayor comprensión del carácter termorregulatario de 

la especie, sería conveniente evaluar este rasgo en condiciones naturales a través de la temperatura de 

campo (Tcc) y su correlación con las variables Taa y Tas. 

Una estimación de las restricciones impuestas para la termorregulación en condiciones 

naturales, es determinar conductualmente las temperaturas que los organismos seleccionan 

voluntariamente en condiciones ideales (sin restricciones) para la termorregulación, las llamadas 

temperaturas corporales seleccionadas, Tcsel (Pough & Gans 1982). Estas son usualmente determinadas 

en condiciones de laboratorio en un gradiente térmico (Licht et al. 1966) y han sido consideradas como 
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la temperatura óptima de funcionamiento (Huey & Slatkin 1976, Huey 1982, Angilletta et al. 2002, 

Blouin-Demers et al. 2003). Al someter a los adultos de R. spinulosa bajo un gradiente de temperatura 

de un rango de aproximadamente entre los 10°C a los 30°C, los individuos de las tres localidades 

prefirieron y presentaron temperaturas mayores cuando fueron aclimatados a menor temperatura y 

viceversa, lo que no coincide con lo descrito previamente en la literatura, ya que es esperable que a 

mayor temperatura de aclimatación los animales tiendan a preferir Ta más altas. (Labra et al. 2008, 

Iturra-Cid 2010). Sin embargo, en otras especies de anfibios se ha registrado que esta relación se 

mantiene sólo si la temperatura de aclimatación es menor a los óptimos térmicos del animal (Lillywhite 

1971, Hutchinson & Hill 1977). En este caso los adultos de R. spinulosa respondieron conductualmente 

en relación a sus requerimientos térmicos, al estar sometidos durante un largo período a bajas 

temperaturas debido a la aclimatación, seleccionaron aquella temperatura cercana a la considerada 

optima para el funcionamiento metabólico en procesos fisiológicos como la digestión, la natación, 

rendimiento, locomoción, etc. (Navas et al. 2008, Wells 2007), la cual es cercana a la Tsel descrita 

previamente para esta especie a nivel larvario (Benavides 2003).  

La selección de una temperatura óptima puede variar en el tiempo, ya que que los anfibios son 

organismos con una alta plasticidad en cuanto a la temperatura del cuerpo; cuya capacidad para 

aclimatarse les permite moverse entre extremos de gradientes térmicos (Brasttstrom & Lawrence 

1962). Cabe destacar que el rango seleccionado fue amplio (8,6°C-31,4°C), lo que se asemeja a las 

variantes condiciones de temperatura de los ambientes que proceden, donde la temperatura 

mayormente seleccionada por las tres poblaciones en conjunto se centra en los 22,4°C. Además, la 

temperatura de aclimatación solo afecto a los individuos del norte y sur, los cuales muestran una mayor 

plasticidad fenotipica de este rasgo.  

Para R. spinulosa, basándose en el test ancova, las constantes de tiempo térmico no revelaron 

diferencias significativa a nivel de localidad, por lo cual, no se no logró evidenciar que a mayor latitud 

menor cal y mayor enf. Las diferencias detectadas en este parámetro podrían deberse a las variaciones 
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en la masa y tamaño corporal que son variables que afectan significativamente la termorregulación de 

los individuos (Bartholomew 1982, Stevenson 1985). La magnitud de la constante de tiempo térmico es 

independiente de la dirección del cambio de temperatura, pero es dependiente del tamaño del cuerpo y 

área de superficie de los anfibios (Hillman et al. 2009). Los individuos más grandes tienen una mayor 

inercia térmica o resistencia a los cambios de temperatura (Finke 2003), se calientan y enfrían más 

lento que uno pequeño por lo que poseen una tasa de calentamiento y enfriamiento mayor. De esta 

manera, los individuos del norte (los más pequeños) se calentaron y enfriaron más rápidos que los del 

sur (medianos) y centro (mayor tamaño). 

Además, hubo una tendencia en la cual los individuos de las tres localidades se calentaban más 

rápido y se enfriaban más lento a ambas temperaturas de aclimatación. Esta situación, se relaciona con 

lo descrito previamente para especies que habitan a mayor altitud y latitud, las que tienden a enfriarse 

más lento que organismos de hábitats más cálidos. Por otro lado, en la misma localidad, a diferentes 

temperaturas de aclimatación, se observó una tendencia en la cual a mayor temperatura de aclimatación 

menor cal y mayor enf, lo que concuerda con las predicciones propuestas basados en las descripciones 

en la literatura (Anguilleta 2009, Nova 2010, Iturra-Cid 2010, Vidal et al. 2008). En este caso, existe 

una alta correlación entre la temperatura de aclimatación y las constantes de tiempo térmico. Estos 

resultados muestran que la implementación de dicha estrategia les permite aprovechar de mejor manera 

los recursos térmicos que tienen disponibles (Díaz et al. 1996, Clusella-Trullas et al. 2007) y puede ser 

clave en la adecuación biológica de un ectotermo (Iturra-Cid 2010). Las constantes de tiempo térmico 

podrían permitir a un organismo alcanzar la temperatura corporal óptima necesaria de forma rápida y 

además, mantenerla por largos períodos de tiempo (Christian & Tracy 1983, Tracy et al. 1992).  

Finalmente, se sugiere que las diferencias significativas que se produjeron principalmente en los 

parámetros térmicos de la localidad del norte, podrían deberse a que esta población pertenece a un 

linaje diferente que los individuos del centro y sur de Chile, entre las cuales existe un aislamiento por 

distancia, cuya barrera geográfica esta dada entre los 25 y 31° S (Méndez et al. 2004, Correa et al. 
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2010, Salinas 2013) y es atribuida a la diagonal árida (Salinas 2013). Si bien Farellones en relación a 

Antuco están ampliamente separados geográficamente y pertenecen a linajes diferentes (Salinas 2013), 

existe una distribución de forma más continua, lo que permite suponer la presencia de un flujo génico 

más reciente entre estos linajes. Sin embargo, se requieren estudios posteriores a nivel filogeográfico 

que permitan correlacionarlos con los parámetros de la fisiología térmica de la especie. 

Los resultados obtenidos para la modelación de la distribución potencial de R. spinulosa en el 

escenario climático actual mediante el algoritmo de máxima entropía MaxEnt, reveló que la variable 

ambiental Rango medio diurno (BIO2) fue la variable con mayor valor porcentual al modelo y que la 

variable Rango anual de temperatura (BIO7) es la variable que por sí misma aporta la mayor ganancia 

al modelo de MaxEnt. Por ende, los rangos de temperatura diarios y anuales y la temperatura máxima 

del período más caliente (BIO5) se convierten en parámetros importantes que determinan la presencia 

de la especie en ambientes andinos. Se destaca que las temperaturas más altas del período más caliente 

expliquen la presencia de R. spinulosa en los ambientes que habita. Ella presenta mayor actividad 

durante los períodos más cálidos del año (Cei 1962) cuya tolerancia fisiológica al estrés hídrico y 

temperatura le permite vivir a mayor altitud, alternando una conducta termorregulatoria tanto 

tigmotérmica como heliotérmica (Ruiz et al. 1989, Lambrinos & Kleier, 2003, Espinoza & Quinteros 

2008). Como los anfibios necesitan mantener un balance hídrico para evitar la desecación (Tracy 

1976), el modelo también considera otras variables climáticas como el potencial de evotranspiración 

(PET) y las relacionadas con las precipitaciones, tales como las precipitaciones en el trimestre más 

caluroso (BIO18), período más seco (BIO14), período más lluvioso (BIO13) y estacionalidad de la 

precipitación (Bio15) .   

En relación a los aspectos conductuales de R. spinulosa se sabe que es de hábitos nocturnos y 

con actividad diurna limitada solo a días de lluvias y de cielos nublados (Cei 1962). También, se ha 

descrito que este anfibio se asolea en las mañanas para digerir las presas capturadas durante su período 

de forrageo (Sinsch 1991). En base a lo anterior, el algoritmo de máxima entropía indicó que la mayor 
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probabilidad de presencia de esta especie es en el extremo norte del país, restringida a la zona andina, 

con una zona discontinua desde la Región Atacama hasta Coquimbo, para reaparecer con probabilidad 

de ocurrencia menor a partir de la Región de Valparaíso hasta la Región de la Araucanía. Resulta 

destacable que el modelo entrega una alta probabilidad de presencia en zonas andinas puntuales de la 

Región del Libertador Bernardo O’Higgins. Esto coincide parcialmente con los resultados obtenidos 

por Salinas (2013), quien basado en el algoritmo de máxima entropía, indica con un alto valor de 

probabilidad las zonas ya mencionadas de la distribución de R. spinulosa en el tiempo presente. 

Además, considera áreas de menor elevación como zonas de estabilidad bioclimática que permitieron la 

presencia de R. spinulosa durante el UMG (Último Máximo Glaciar) hasta la actualidad.  

El modelo de nicho térmico mediante el enfoque mecanicista, si bien solo considera el 

parámetro temperatura y no considera otras variables ambientales que son importantes para la 

distribución de la especie, pretendió lograr una aproximación entre la biología de la especie y las 

características ambientales. Este estudio solo se basó en la variable fisiológica Tcsel, que indica las 

temperaturas óptimas para la especie (Huey & Slatkin 1976, Huey 1982) y permite identificar en el 

espacio geográfico aquellos ambientes que presentan dicha temperatura y que pueden ser ambientes 

con mayor probabilidad de ocurrencia e idóneos para su distribución. En los ectotermos, la temperatura 

es un factor crítico de procesos fisiológicos y una amenaza potencial para la supervivencia (Angilletta 

et al. 2002). Cuando los organismos seleccionan microclimas particulares dentro de un entorno espacial 

y temporalmente heterogéneo, pueden regular su temperatura de forma conductual y amortiguar los 

efectos negativos de la temperatura en el rendimiento fisiológico e interacciones ecológicas (Huey 

1991). 

De acuerdo a la Tcsel de la especie y visualizada en el mapa (Figura 18), la mayor probabilidad 

de presencia es en aquellos ambientes donde la temperatura máxima del período más cálido se 

encuentra entre los 18°C y 25°C. Es así, que a diferencia del modelo de nicho correlativo, la zona 
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andina de las Regiones de Arica y Parinacota y Tarapacá no resultaron ser los ambientes con mayor 

probabilidad, pero si la Región de Antofagasta, donde se conoce que la especie habita actualmente.  

Arica y Parinacota y Tarapacá presentaron mayor probabilidad en zonas cercanas a la cordillera 

pero con menor elevación. A diferencia del mapa correlativo (Figura 16), desde Valparaíso a la Región 

de Los Lagos se presenta una alta probabilidad de presencia de la especie, lo cual concuerda con la 

distribución descrita en la literatura (Soto 2003, Méndez et al. 2004, Correa et al. 2010, Urra 2013). Sin 

embargo, también se proyecta como un escenario idóneo casi toda la zona costera del país, 

exceptuando la Región del Libertador Bernardo O’Higgins y las primeras y últimas dos regiones a 

nivel latitudinal. Se sabe que la especie actualmente no se encuentra en estos lugares, pero si en 

algunos de ellos habitan sus congéneres R. atacamensis y R. arunco (Cei 1962, Sallaberry et al. 2007, 

Correa et al. 2008, Correa et al. 2012). Por lo tanto, pese a que este ambiente desde el punto de vista 

térmico puede ser adecuado para R. spinulosa, existen otros factores que impiden su colonización en 

ellos, tales como la competencia interespecífica, que limitan la distribución real de la especie (Sillero et 

al. 2010). 

Ambos modelos coinciden en considerar  a la vertiente occidental de la cordillera de Los Andes, 

entre las Regiones Atacama y Coquimbo como ambientes no idóneos y con nula probabilidad de 

presencia para la especie. Hasta la fecha, no hay descripciones de poblaciones de R. spinulosa entre 25 

º y 31 º de latitud S (Cei 1962, Veloso et al. 1982, Veloso & Navarro 1988, Cortés et al. 1995), 

generando aislamiento entre las poblaciones del norte versus las del centro y sur de Chile.   

La separación entre las poblaciones del norte y centro sur de Chile se podría deber a la 

presencia de la diagonal árida (23°S-29°S) que pasa por el sur del salar de Atacama entre los 25°S y 

27°S en dirección sur-oriente. De acuerdo a Salinas (2013) la hipótesis que esta diagonal podría actuar 

como barrera geográfica para R. spinulosa se encuentra parcialmente sustentada por el resultado de 

cuatro algoritmos utilizados para modelar la distribución. Esta diagonal corresponde a un área 

geográfica hiperárida que se habría establecido producto del fortalecimiento de la Corriente del Perú 



 

49 

(Corriente de Humboldt) en el Océano Pacífico y el levantamiento de la cordillera de Los Andes lo cual 

habría generado un efecto de sombra de lluvia a las masas atmosféricas provenientes del este (Hinojosa 

& Villagrán 1997, Villagrán & Hinojosa 2005). 

Por otra parte, la falta de estudios y prospecciones en la zona chilena antes mencionada, no 

permiten descartar la existencia de poblaciones de R. spinulosa en esta área (Soto 2003). Sin embargo,  

los resultados de este estudio indican que esta zona no cumple con las características ambientales 

adecuadas para su presencia por lo que esta especie no seleccionaría ese ambiente térmico. No 

obstante, Salinas (2013) indica que esta área presenta las condiciones adecuadas para la persistencia de 

poblaciones de R. spinulosa en el presente. Si bien, esto se contradice con lo obtenido en este estudio, 

es destacable considerar que por el lado de la vertiente oriental de la cordillera de Los Andes este 

anfibio se distribuye de forma continua excepto en las coordenadas que incluyen la diagonal árida entre 

los 27° y 29°S (Salinas 2013) y que de acuerdo a ello, sería necesario reevaluar este modelo a futuro 

incorporando registros de presencia de localidades fuera de Chile. 

Finalmente el enlace entre ambos mapas (Figura 19) revela que el ambiente potencial para la 

distribución de la especie no abarca toda la vertiente transoccidental de la cordillera de los Andes como 

se había planteado hipotéticamente, puesto que solo comprende las zonas andinas entre la Región de 

Arica y Parinacota hasta la Región de Los Lagos, exceptuando las regiones de Atacama, Coquimbo, 

Aysen y Magallanes. Éste amplía la distribución de la especie hacia ambientes de menor elevación 

como la depresión intermedia y la costa, sectores que no habían sido contemplados por el enfoque 

correlativo. Las zonas de congruencia comprenden el este de la Región de Arica y Parinacota y la zona 

centro sur donde la especie actualmente se distribuye, aunque el enfoque correlativo aportó con menor 

probabilidad que el enfoque mecanicista. La distribución real de la especie coincide con lo establecido 

por el modelo y solo se detectan dos localidades (Azapa y Guatacondo) no incoporadas, las cuales 

corresponden a quebradas del extremo norte del país. La probable hipótesis del por qué éstas 

localidades no fueron consideradas como adecuadas para la presencia de R. spinulosa se deba a que 
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dichas quebradas presenten condiciones microclimáticas especiales que no son consideradas en el 

modelamiento de nicho ecológico, tanto correlativo como mecanicista. Esto estaría avalado por lo 

establecido por Smith & Smith (2007), quienes indican que la mayoría de los organismos viven en 

condiciones locales que no se corresponden con el perfil del clima general de la región más extensa que 

los rodea y cuyas condiciones de temperatura dependen de la orientación topográfica del medio. 

La incorporación del enlace mecanicista permitió tener una estimación sobre lo que podría ser el 

nicho fundamental de la especie (Pearson & Dawson 2003, Kearney & Porter 2004, Kearney & Porter 

2009, Rödder et al. 2009) basando sus predicciones en relaciones de causa-efecto entre uno de los 

factores más incidentes en su supervivencia y funcionamiento metabólico como lo es la temperatura 

seleccionada que es considerada como la temperatura óptima de un organismo (Hutchison & Maness 

1979). Si la adecuación biológica de un organismo está positivamente relacionado con el desempeño 

promedio, entonces individuos que seleccionen Ta que maximicen el desempeño podrían tener mayor 

adecuación biológica que aquellos organismos que seleccionen otras Ta (Anguilleta et al. 2002). Por lo 

tanto, la realización de este modelo, establece una mayor comprensión mecanicista sobre la interacción 

entre las características de los organismos con su entorno físico a lo largo de su ciclo de vida las cuales 

influyen en la aptitud biológica (Kearney & Porter 2004).  
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CONCLUSIONES 

 

 La H1 se acepta parcialmente ya que sólo algunos de los parámetros de la fisiología térmica de 

R. spinulosa  se diferencian en un gradiente latitudinal, estos son la TCmáx y RTT entre la 

localidad del norte vs las del centro y sur. 

 R. spinulosa tolera TCmáx sobre los 36°C y TCmín bajo los 0°C promedio, presentando un amplio 

RTT, caracterizándola como una especie euritérmica, lo que se correlaciona con las 

características térmicas de sus respectivos hábitats. 

 Son termoconformistas en condiciones experimentales, presentando una conducta tanto 

tigmotérmica como heliotérmica en ausencia de recursos térmicos para la termorregulación y 

seleccionan temperaturas sobre los 20°C. 

 Los individuos de las tres localidades a ambas temperaturas de aclimatación indican que se 

enfrían más lento y calientan más rápido, lo que se correlaciona con especies que habitan en 

ambientes más fríos (de mayor altitud). 

 La congruencia de las variables térmicas fisiológicas y ambientales de R. spinulosa determinan 

su distribución actual en Chile, indicando como áreas idóneas y de mayor probabilidad de 

presencia los ambientes que actualmente utiliza y otras áreas donde probablemente la especie es 

excluida por competicion. De esta forma, se rechaza la H2, puesto que el modelo de nicho 

ecológico no abarcó de forma continua la vertiente transoccidental de la cordillera de Los 

Andes, dejando fuera los ambientes andinos de las regiones: Atacama, Coquimbo, Aysen y 

Magallanes. 

 El enlace mecanicista de nicho térmico permitió una estimación probable sobre el nicho 

fundamental de la especie, basándose en su biología térmica, por lo cual, este modelo exhibe un 

mayor significado ecológico. 
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ANEXOS 

 

Anexo 1. Características ambientales de las localidades de R. spinulosa. 

 

Zona Región Localidad 

 

T° media 

anual (°C) 

T° máxima período 

más caliente (°C) 

T° mínima período 

más frío (°C) 

Norte Antofagasta Katarpe 12,7 23,8 -0,1 

Centro Metropolitana Farellones 7,5 21,2 -3,3 

Sur Biobío Antuco 5,9 21,4 -1,5 

 

Anexo 2. Gradiente térmico. 
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Anexo 3: Datos de ocurrencia de R. spinulosa en Chile utilizados para el modelamiento de nicho 

ecológico correlativo. 

Lugar Región Latitud Longitud 

Visviri, General Los Lagos Arica y Parinacota -17° 36' 36" -69° 29' 24" 

Umaqui Arica y Parinacota -17° 44' 24" -69° 22' 48" 

Vioco Arica y Parinacota -18° 2' 24" -69° 16' 12" 

Colpa Arica y Parinacota -18° 3' 36" -69° 13' 48" 

Caquena Arica y Parinacota -18° 3' 36" -69° 12' 0" 

Pacollo Arica y Parinacota -18° 10' 48" -69° 31' 12" 

Putre Arica y Parinacota -18° 11' 24" -69° 33' 36" 

Putre Arica y Parinacota -18° 11' 24" -69° 16' 12" 

Putre Arica y Parinacota -18° 12' 0" -69° 16' 12" 

Parinacota Arica y Parinacota -18° 12' 36" -69° 18' 0" 

Socoroma Arica y Parinacota -18° 15' 36" -69° 36' 0" 

Zapahuira Arica y Parinacota -18° 19' 48" -69° 35' 24" 

Chivatambo Arica y Parinacota -18° 21' 36" -69° 16' 48" 

Azapa Arica y Parinacota -18° 31' 14.4" -70° 10' 29.6" 

Surire Arica y Parinacota -18° 40' 48" -69° 7' 12" 

Surire Arica y Parinacota -18° 51' 0" -69° 8' 24" 

Isluga Tarapacá -19° 13' 48" -68° 48' 0" 

Isluga Tarapacá -19° 14' 24" -68° 51' 0" 

Isluga Tarapacá -19° 15' 0" -68° 42' 0" 

Quebe Tarapacá -19° 27' 36" -68° 48' 36" 

Chusmisa Tarapacá -19° 40' 48" -69° 10' 48" 

Cancosa Tarapacá -19° 57' 36" -68° 42' 0" 

El Piga Tarapacá -20° 1' 48" -68° 49' 12" 

Collacahua Tarapacá -20° 7' 48" -68° 50' 24" 

Huasco Tarapacá -20° 16' 48" -68° 53' 24" 

Alconcha Tarapacá -20° 58' 48" -68° 33' 0" 

Guatacondo Tarapacá -21° 1' 48" -69° 22' 48" 

Alconcha Tarapacá -21° 3' 36" -68° 29' 24" 

Ollagúe Antofagasta -21° 13' 12" -68° 15' 0" 

Carcote Antofagasta -21° 16' 48" -68° 19' 12" 

Loa Antofagasta -21° 57' 0" -68° 36' 36" 

Volcan San Pedro Antofagasta -21° 58' 48" -68° 21' 0" 

Caspana Antofagasta -22° 19' 48" -68° 12' 36" 

El Tatio Antofagasta -22° 20' 24" -68° 1' 12" 

El Tatio Antofagasta -22° 22' 12" -68° 3' 0" 

Chita Antofagasta -22° 24' 36" -68° 10' 12" 

Chita Antofagasta -22° 25' 12" -68° 10' 12" 
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El Tatio Antofagasta -22° 25' 48" -68° 1' 12" 

Vado Río Putana Antofagasta -22° 31' 48" -68° 2' 24" 

Machuca Antofagasta -22° 36' 0" -68° 3' 36" 

Rio Grande Antofagasta -22° 40' 12" -68° 13' 48" 

Termas de Puritama Antofagasta -22° 43' 12" -68° 2' 24" 

Katarpe Antofagasta -22° 49' 48" -68° 12' 0" 

Vilama Antofagasta -22° 51' 36" -68° 10' 48" 

Pucará Antofagasta -22° 53' 24" -68° 13' 12" 

Pucará Antofagasta -22° 55' 12" -68° 11' 24" 

Quebrada de Jere Antofagasta -23° 11' 24" -67° 59' 24" 

Tumbre Antofagasta -23° 19' 12" -67° 47' 24" 

Peine Antofagasta -23° 40' 48" -68° 3' 36" 

Tilomonte Antofagasta -23° 47' 24" -68° 6' 36" 

Los Andes Valparaiso -32° 51' 0" -70° 10' 12" 

Farellones Metropolitana -33° 21' 0" -70° 18' 0" 

Lagunillas Metropolitana  -33° 36' 0" -70° 16' 48" 

Lagunillas Metropolitana  -33° 36' 36" -70° 17' 24" 

Embalse el Yeso Metropolitana  -33° 37' 13'' -70° 00' 36'' 

Baños Morales Metropolitana  -33° 49' 12" -70° 3' 36" 

Valle Lo Valdés Metropolitana  -33° 49' 48" -70° 4' 12" 

Valle Lo Valdés Metropolitana  -33° 49' 48" -70° 3' 36" 

Termas del Flaco O'Higgins -34° 57' 36" -70° 26' 24" 

Laguna Nieblas Maule -36° 6' 0" -70° 34' 12" 

Termas de Chillan Bío Bío 36°54' 22" -71°17'08'' 

Los Pangues Bío Bío -37° 24' 0" -71° 25' 48" 

Los Barros Bío Bío 37°28'32'' -71°19'10'' 

Reserva Nacional Ralco Bío Bío -37° 57' 36" -71° 19' 48" 
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Anexo 4: Porcentaje de contribución de las variables bioclimáticas en la pro-modelación de la 

distribución potencial actual de R. spinulosa. 

 

Variable Porcentaje de  

contribución 

BIO2 63.8 

BIO7 14.6 

BIO18 4.6 

BIO15 3.4 

PET 3.1 

BIO5 2.2 

BIO13 1.5 

BIO14 1.5 

BIO9 1.4 

BIO3 1.2 

BIO8 0.9 

BIO17 0.5 

BIO19 0.4 

BIO4 0.3 

BIO6 0.3 

BIO12 0.1 

AET 0.1 

BIO16 0 

BIO11 0 

AL 0 

BIO1 0 

BIO10 0 

 

Anexo 5: Promedios y desviación estándar para la masa  y el tamaño corporal en cada una de 

las localidades analizadas de R. spinulosa (Promedio±D.E.). 

 

 

 

 

 

 Norte Centro Sur 

Masa (g) Media ± D.E. 27±15,14 76,67±8,08 53,67±9,40 

SVL (mm)  Media ± D.E. 56,63±13,57 82,65±7,74 74,94±5,44 
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Anexo 6: Resultados de la temperatura corporal en condiciones experimentales (Tcexp) de R. 

spinulosa en Chile. 

 

Localidad N Media ± D.E. Mínimo Máximo 

Norte 100 19,76±1,57 16,60 24,80 

Centro 75 20,69±1,66 18,20 23,60 

Sur 206 20,28±1,67 16,60 25,40 
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Anexo 7. Resultados de los análisis estadísticos de los parámetros térmicos de R. spinulosa: Tcsel: 

Temperatura corporal seleccionada, TCmáx: Temperatura Crítica máxima, TCmín: Temperatura 

Crítica mínima, RTT: Rango Tolerancia Térmica, cal: Constante de tiempo térmico de 

calentamiento, enf: Constante de tiempo térmico de enfriamiento, N: norte, C: centro y S: sur,  

K-W: Kruskal-Wallis. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Variable  térmica Temperatura de aclimatación Wilcoxon 

 

 10°C 20°C  

Tcsel K-W: H=0.89  K-W: H=9.12  

 P=0.6420 P
N-C

=0.05 N: Z=-2,981, P=0,00 

  P
N-S

=2.5E-03 C: Z=-1,726, P=0,08 

  P
C-S

=0.51 S: Z=-3,614, P=0,00 

TCmáx K-W: H=6,57 K-W: H=37,73  

 P
N-C

=0,02 P
N-C

=1,8E-08 N: Z=-2,33, P=0,02 

 P
N-S

=0,05 P
N-S

=1,8E-06 C: Z=-0,44, P=0,66 

 P
C-S

=0,42 P
C-S

=0,04 S: Z=-0,56, P=0,57 

TCmín K-W: H=1,13  K-W: H=3,85   

 P=0,55 P=0,1419 N: Z=-0,98, P=0,32 

   C: Z=-1,20, P=0,22 

   S: Z=-0,66, P=0,50 

RTT K-W: H=7,55 K-W: H=32,66  

 P
N-C

=0,02  P
N-C

=7,7E-07  N: Z=-2,33, P=0,02 

 P
N-S

=0,02  P
N-S

=1,5E-06  C: Z=-0,44, P=0,66  

 P
C-S

=0,53 P
C-S

=0,21 S: Z=-0,56, P=0,57 

cal Ancova: h=015  Ancova: h=015    

 P=0,4123 P=0,2948 N: Z=-0,57, P=0,56  

   C: Z=-0,70, P=0,48  

   S: Z=-0,66, P=0,50 

enf Ancova: h=015 Ancova: h=015    

 P=0,4811 P=0,3368 N: Z=-2,64, P=0,00  

   C: Z=-0,08, P=0,92  

   S: Z=-4,00, P=0,00 
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Anexo 8. Procedencia geográfica y temperatura de aclimatación sobre los parámetros térmicos 

de R. spinulosa: Tcsel: Temperatura corporal seleccionada, TCmáx: Temperatura Crítica máxima, 

TCmín: Temperatura Crítica mínima, cal: Constante de tiempo térmico de calentamiento, enf: 

Constante de tiempo térmico de enfriamiento. 

 Norte (n=10) Centro (n=5) Sur (n=16) 

 10ºC 20ºC 10ºC 20ºC 10ºC 20ºC 

Tcsel (ºC)       

Media ± D.E. 

(Rango) 

24,02±2,23 

(19,33/27,53) 

18,15±2,62 

(13,87/21,87) 

23,16±2,13 

(19,27/25,53) 

20,78±3,92 

(16,33/ 27,40) 

23,34±2,88 

(17,73/28,93) 

21,04±2,39 

(16,53/25,53) 

TCmáx (ºC) 

 

      

Media ± D.E. 

(Rango) 

 

37,36±1,32 

(35.20/39.80) 

38.11±0.99 

(37.00/41.40) 

36.39±1.04 

(34.60/38.40) 

36.27±0.50 

(35.60/37.00) 

36.70±0.77 

(35.40/38.80) 

36.80±0.92 

(34.60/ 38.80) 

TCmín (ºC) 

 

      

Media ± D.E. 

(Rango) 

 

-1.01±0.52 

(-2.40/-0.20) 

-1.16±0.65 

(-2.60/ 0.00) 

-0.89±0.47 

(-2.40/-0.40) 

-1.03±0.32 

(-1.60/-0.60) 

-0.93±0.46 

(-2.60/0.00) 

-0.89±0.71 

(-2.40/0.80) 

RTT 

 

      

Media ± D.E. 

(Rango) 

38.37±1.41 

(36.00/41.60) 

39.27±1.22 

(37.00/ 42.40) 

37.29±0.94 

(35.20 /38.80) 

37.29±0.63 

(36.20/38.40) 

37.63±0.93 

(36.40 /40.20) 

37.64±1.06 

(34.80 /40.40) 

cal (τ /min) 

 

      

Media ± D.E. 

(Rango) 

6.43±2.66 

(2.40/13.11) 

7.10±3.83 

(2.55/21.20) 

9.09±3.43 

(5.46/16.67) 

9.57±2.96 

(5.28/14.19) 

8.04±2.88 

(4.28/13.70) 

8.71±2.87 

(3.49/13.89) 

enf (τ /min) 

 

      

Media ± D.E. 

(Rango) 

11.61±2.84 

(1.14/14.73) 

9.57± 2.16 

(6.48/14.89) 

14.04±2.04 

(11.17/16.68) 

14.30± 3.09 

(9.98/17.96) 

13.81± 3.03 

(7.94/19.06) 

10.33±3.87 

(4.01/16.88) 

 

 

 

 

 


