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RESUMEN

El desempefio biolégico de los anfibios estd directamente influenciado
por la temperatura ambiente y la humedad. Del equilibrio entre estas variables
dependen multiples funciones como desarrollo, metabolismo, crecimiento,
locomocion y reproduccion. En organismos ectotermos la termorregulacion es
el mecanismo por el que alcanzan y mantienen la temperatura corporal dentro
de un intervalo adecuado, a pesar de las fluctuaciones del ambiente.
Comprender la relacion entre las variables térmicas de las especies y del medio
es fundamental para el estudio de la biologia térmica de los anfibios, por ello, el
objetivo de esta investigacion fue describir y comparar parametros térmicos de
Rhinella arenarum en el Chaco Arido Serrano y Rhinella spinulosa en el
Desierto del Monte de la provincia de San Juan, Argentina, analizando
variaciones intra e interespecificas, asi como estacionales.

Durante dos afios consecutivos, en las estaciones de verano, otofio y
primavera, se capturaron individuos adultos y jévenes de R. arenarum y R.
spinulosa en la localidad La Majadita (Chaco Arido Serrano) y en la Quebrada
La Flecha (Desierto del Monte), respectivamente. Al momento de la captura se
registrd la temperatura corporal, la temperatura del aire y del sustrato; y
durante el periodo de actividad, con modelos de agar se registr6 la oferta
térmica de microhabitats utilizados por las especies. Luego en el laboratorio, se
registraron las temperaturas seleccionadas en un gradiente térmico y las
temperaturas criticas minimas y maximas. Aplicando el indice de Hertz et al.
(1993) se calculd6 la eficiencia en la termorregulacion de cada especie y con las
temperaturas criticas se determin6 el margen de seguridad térmica. En todos
los pardmetros se analizaron diferencias intra e interespecificas y la variabilidad
estacional.

Rhinella arenarum, de ambiente chaquefio, se comporté como
termorregulador moderado, y también termoconforme, mientras que R.
spinulosa del Desierto del Monte, sélo presento estrategias termoconformes
regulando la temperatura corporal en funcion de la temperatura del aire y del
sustrato. Ninguna de las especies registré temperaturas preferidas proximas a

las temperaturas operativas de los respectivos sitios. No se encontraron



diferencias intrapoblacionales en las temperaturas corporales, preferidas y
criticas minimas; mientras que los adultos de ambas especies alcanzaron
mayores temperaturas criticas maximas respecto a los jovenes. Rhinella
spinulosa presentd menor temperatura corporal y temperaturas criticas
respecto a R. arenarum.

Se discute la probabilidad de existencia de plasticidad térmica, dada la
variabilidad estacional de las temperaturas corporales, preferidas y criticas
halladas en adultos y/o jovenes. ElI amplio intervalo térmico, favoreceria la
permanencia de las especies en los sitios estudiados, dada la marcada
estacionalidad térmica que éstos presentan.

Frente a condiciones de cambio climéatico R. arenarum y R. spinulosa
podrian amortiguar el aumento de la temperatura ambiente, debido a que las
temperaturas operativas se aproximarian al intervalo de temperaturas

seleccionadas, favoreciendo un mejor rendimiento de las funciones fisiolégicas.



2. INTRODUCCION

La temperatura es la variable de mayor relevancia en la fisiologia de los
ectotermos porque afecta aspectos conductuales y fisioldgicos, como por
ejemplo el desempefio, la digestion, el crecimiento y el desarrollo (Pough y
Gans, 1982; Rome et al., 2002). En relacion a las caracteristicas térmicas del
ambiente, los animales de este grupo presentan diversos mecanismos
termorregulatorios que les permiten mantener temperaturas corporales dentro
de un rango apropiado, en un ambiente térmico heterogéneo (Hutchinson y
Dupré, 1992).

Frente al actual cambio climético, en Sudamérica se prevé un aumento
de la temperatura del aire superior a 2°C en las estaciones de verano e
invierno, acompafiado de una disminucion de precipitaciones en el noreste y
centro-este de Brasil, mientras que en el noroeste de Pert y Ecuador
aumentarian las lluvias (Marengo et al., 2010; Torres y Marengo, 2013).
Particularmente en Argentina, se pronostica una aumento de precipitaciones en
el norte y este del territorio, y una disminucion en el sector oeste (Lavilla, 2001;
Torres y Marengo, 2013; Maenza et al., 2017). Ante tal panorama vy
considerando que la temperatura influye directa e indirectamente en las
interacciones ecoldgicas de los anfibios (Pounds et al., 2006), se estima que la
supervivencia de los mismos dependera principalmente de los cambios en la
cantidad de agua disponible y de la plasticidad para adaptarse a las nuevas
condiciones ambientales (Navas, 2003; Kearney et al., 2009; Frishkoff et al.,
2015). Algunos autores sostienen que la desaparicion de especies,
especialmente las adaptadas a sitios de bajas temperaturas, seran
mayormente afectadas por el calentamiento global debido a la escasa
plasticidad o alta vulnerabilidad a la deshidratacion, sumado a la pérdida de
sitios para la reproduccion y a enfermedades de inmunosupresion ocasionadas
por patdogenos que resultan favorecidos por los cambios de temperatura
(Pounds et al.,, 2006; McMenamin et al.,, 2008; Flechas et al., 2017). No
obstante, otros grupos plantean que se ampliaria el rango de accién de
especies de zonas calidas (Duan et al., 2016), y un rapido cambio adaptativo

podria beneficiar a muchas especies invasoras (Shine, 2012). Aunque



recientemente se propone que aquellas especies termoconformes tienen mayor
oportunidad de responder a los incrementos de temperatura, en comparacion
con las termorreguladoras (Mufioz, 2022).

Los animales ectotermos obtienen del ambiente la temperatura
necesaria para llevar a cabo los procesos metabdlicos y fisioldgicos a través de
la radiacion, conveccién y conduccién (Brattstrom, 1963; Well, 2007; Angilleta y
Angilleta, 2009); dependiendo asi de la temperatura ambiente para regular la
temperatura corporal (Navas, 1996, Navas et al., 2008; Angilletta y Angilletta,
2009) y accionar determinados comportamientos como la emergencia, el canto,
desove y elaboracion de nidos (Brattstrom, 1963), fundamentales para la
permanencia de las poblaciones. Para especies diurnas, el sol es la fuente
principal de calor ya que absorben directamente la radiacion elevando la
temperatura corporal (Well, 2007). Por el contrario, especies de habitos
nocturnos obtienen calor indirectamente, por conduccion y conveccion,
absorbiendo la radiacion reflejada por el sustrato, la vegetacion, las rocas y la
atmosfera (Angilletta y Angilletta, 2009; Vitt y Caldwell, 2009; Labra et al.,
2008).

Si bien los cambios térmicos del ambiente alteran el rendimiento
fisiolégico, no afectan a todos los individuos de igual modo, por lo que pueden
existir diferentes respuestas a tales cambios segun la etapa de desarrollo en la
que se encuentren los individuos (Huey y Kingsolver, 1989; Wells, 2007; Vitt y
Caldwell, 2009; Angilletta y Angilletta, 2009). Por ejemplo, ante un aumento de
temperatura las larvas alteran el crecimiento y desarrollo (Rome et al., 2002;
Diaz P4ez y Canales, 2018) mientras que los adultos modifican la regulacion
hidrica y la obtencion de oxigeno (Rome et al., 2002), ademas de alterar la
frecuencia de cantos de apareamiento y advertencia (Gerhardt y Mudry, 1980;
Parris et al., 2009).

Mediante procesos neurales, los ectotermos detectan cambios térmicos
del medio y responden a ellos (Bicego et al., 2007) por accion del hipotalamo,
activando diversos mecanismos termorregulatorios conductuales vy fisiologicos
(Brattstrom, 1963; Rome et al., 2002; Labra et al., 2008). La termorregulacién
conductual inicia con la emergencia, consiste en desplazamientos y cambios
posturales y es limitada por el ciclo de vida, los presupuestos de energia y la
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oferta térmica del habitat (Brattstrom, 1963; Labra et al., 2008). En climas de
marcada estacionalidad, los ciclos de temperatura diarios y anuales limitan este
tipo de termorregulacién a determinados periodos de actividad (Porter et al.,
1973; Gilchrist, 1995), por lo que algunos anfibios termorregulan seleccionando
microhabitats durante la noche, o durante el dia, manteniendo un rango de
temperatura Optimo (Brattstrom, 1963; Navas, 1996). Por otra parte, la
termorregulacion fisioldgica incluye procesos de aclimatacion y enfriamiento por
evaporacion a traveés de la piel (Brattstrom, 1963), cambios en la coloracién del
tegumento (Tattersall et al., 2012) y presencia de solutos en sangre que actdan
como protectores ante bajas temperaturas (Storey y Storey, 1986; Carvajalino
Fernandez et al., 2011). La coloracion de la piel en los anfibios influye en el
grado de absorcion de calor, por lo que la capacidad de cambiar el patrén
presenta un equilibrio entre los requisitos térmicos y otros factores como la
busqueda de pareja y la exposicion a depredadores (Wells, 2007; Tattersall et
al., 2012). Por ejemplo, Bokermannohyla alvarengai exhibe color claro cuando
se asolea y se oscurece cuando se enfria (Centeno et al., 2015). En Rhinella
spinulosa, especie que habita principalmente sitios frios de altura (Cei 1980;
Riquelme et al., 2016) la glucosa actuaria como un crioprotector al aumentar su
concentracion en sangre cuando los individuos son sometidos a temperaturas
inferiores a 0°C (Rodriguez et al., 2019).

Debido a que la termorregulacion depende de ajustes morfo-fisiol6gicos
de los organismos y de las caracteristicas térmicas del habitat (Vitt y Caldwell,
2009; Tejedo et al.,, 2012), es necesario conocer la relacién térmica que se
establece entre los individuos y el ambiente. En estudios de termorregulacion,
se considera a la oferta térmica del habitat como temperatura operativa, siendo
ésta la distribucion de las temperaturas corporales que podria experimentar un
animal no termorregulador en el sitio que habita (Hertz et al., 1993). Las
restricciones impuestas por el ambiente pueden inferirse a través de
comparaciones de las temperaturas corporales de actividad con el rango de
temperaturas seleccionadas (Hertz et al., 1993); siendo éstas Ultimas elegidas
voluntariamente por los animales en gradientes térmicos de laboratorio sin
influencias de factores bibticos o abidticos (Adolph y Porter, 1993; Vitt y
Caldwell, 2009). Posteriormente, el promedio obtenido del rango de
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temperaturas seleccionadas, es definido como la temperatura corporal
preferida (Pough y Gans, 1982). Es de suma importancia describir las
caracteristicas de los individuos al momento de registrar las temperaturas,
dado que los aspectos relacionados con variables corporales, ayuno y
aclimatacién, entre otros, afectan la seleccién de temperaturas (O'Connor y
Tracy, 1992; Bovo et al., 2018; Navas et al., 2021). Por ejemplo, el rango de
temperaturas seleccionadas de Rhinella diptycha en ayunas fue entre 21°C y
22,1°C, mientras que individuos alimentados seleccionaron temperaturas entre
21,8°Cy 25,5°C (Clemente et al., 2020).

Considerando la influencia del ambiente sobre los ectotermos, es
importante estimar los efectos que los cambios térmicos ejercerian sobre los
organismos. Tal estudio se realiza mediante curvas de desempefio o curvas de
rendimiento térmico, donde se analiza el rendimiento de distintas funciones en
relacion a diferentes temperaturas corporales (Huey y Stevenson, 1979;
Angilletta et al., 2002; Kingsolver, 2009). Por lo general, las curvas tienen una
forma tipica, crecen gradualmente desde una temperatura critica minima hasta
una temperatura 6ptima, donde el desempefio es maximo, y luego decrecen
abruptamente hasta una temperatura critica maxima (Huey y Stevenson, 1979;
Rome et al., 2002; Gilchrist, 1995). Las temperaturas criticas definen el rango
de tolerancia térmica del organismo ya que cuando son alcanzadas son
deficientes las funciones fisiol6gicas (Hutchinson, 1961; Pough y Gans, 1982;
Lutterschmidt y Hutchinson, 1997; Hillman et al., 2009).

Ademas de la temperatura ambiente, la latitud y altitud son predictores
de la distribucion y abundancia de las especies determinando relaciones entre
ellas y el habitat que ocupan (Feder y Lynch, 1982; Wells, 2007). Por ejemplo,
el éxito ecoldgico de los anuros en altas elevaciones de los Andes tropicales
supera el de los lagartos, pero este patron se invierte en elevaciones extremas
de los Andes de mayor latitud al sur del continente (Navas, 2003).
Particularmente en los anfibios, también las precipitaciones, la humedad
relativa y la disponibilidad de agua afectan la distribucion (Cohen y Alford,
1996) y abundancia (Duellman, 1995; Grover, 1998), el metabolismo (Tracy,
1976), patrones de actividad, locomocion (Tracy et al., 1993) y reproduccion
(Vaira, 2005; Llorente et al., 2006). En este grupo de vertebrados, el tejido
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cutaneo provee proteccion mecanica y permite el intercambio de gases y agua
con el ambiente debido a la permeabilidad que presenta (Rome et al., 2002;
Wells, 2007, Zegada-Herbas et al.,, 2021). Si bien la piel es permeable, la
resistencia a la desecacion varia entre las especies segun el grosor de la piel
(Liu y Ping-Chun, 2012) y la presencia de granulos (Vitt y Caldwell, 2009) o
barreras protectoras (Toledo y Jared, 1993). Por ejemplo, comparando
especies sintopicas, Gastrotheca marsupiata de piel lisa pierde mas agua por
evaporacion que Pleurodema cinereum que presenta piel granular (Zegada-
Herbas et al., 2021). No obstante, la tasa de deshidrataciéon por evaporacion
aumenta ya sea por disminucion de la humedad o aumento de la temperatura
ambiente (Tracy, 1976; Carey, 1978; Klinsky, 2018), lo que requiere una
inversion de energia para mantener un adecuado equilibrio hidrico (Shoemaker
et al., 1992).

La capacidad de termorregular es limitada por la compensacion entre la
temperatura corporal y el balance hidrico, resultando dificil separar
comportamientos termorregulatorios de comportamientos para la conservacion
del agua (Porter et al., 1973; Tracy, 1976; Navas, 1996; Navas et al., 2008). En
consecuencia, los individuos pueden seleccionar microhabitats que les
permitan equilibrar la pérdida excesiva de agua (Wells, 2007; Zegada-Herbas
et al., 2021), mientras termorregulan conductualmente manteniendo su
temperatura en un rango apropiado para desplegar su actividad (Hutchinson y
Dupré, 1992; Strickland et al., 2016). Por lo tanto, en el analisis del rendimiento
de las distintas funciones fisiologicas de los anfibios se debe considerar la
interaccidn de las variables térmicas e hidricas (Huey y Stevenson 1979; Huey
y Kingsolver 1989). En tal sentido, se ha reportado una disminucién en el
rendimiento locomotor de Rhinella icterica y R. schneideri a temperaturas
elevadas y bajos niveles de hidratacion (Titon et al., 2010; Anderson y Andrade,
2017), ademas de la reduccion del rango de tolerancia térmico de R. schneideri
(Anderson y Andrade, 2017).

El conocimiento de los parametros térmicos es fundamental para el
estudio de la relacion del organismo con el ambiente (Huey, 1982; Hutchinson y
Dupré, 1992). Las especies de anfibios del género Rhinella poseen amplia
distribucion geografica y ocupan sitios con diversas condiciones ambientales
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(Pramuk et al.,, 2008; Frost, 2020), por lo que seria posible analizar si la
fisiologia térmica se encuentra determinada por relaciones filogenéticas, siendo
por ejemplo resultado del efecto Bogert donde la temperatura corporal es
similar en especies del mismo género que habitan diferentes ambientes, por
termorregulacion comportamental; o bien, es determinada por estrategias
adaptativas de historia de vida de las especies en respuesta a presiones
ambientales. En la provincia de San Juan, Argentina, se encuentran Rhinella
arenarum (Grupo “R. marina”, Pereyra et al., 2021), R. spinulosa (Grupo “R.
spinulosa”, Pereyra et al., 2021) y R. bernardoi (Vaira et al., 2012; Kacoliris et
al. 2022). Rhinella arenarum, especie de amplia distribucion geografica, habita
la ecorregion del Desierto del Monte donde el clima es célido y seco con
escasas precipitaciones (< 100 mm/afio) y marcada estacionalidad; también en
la ecorregion del Chaco Arido Serrano y Semiarido con mayor humedad
(Sanabria et al., 2012; Nieva et al., 2022) y zonas antropicas (Avila et al., 1998;
Sanabria et al., 2010). R. spinulosa habita principalmente sitios de Cordillera a
mas de 4000 m snm (Avila et al., 1998; Acosta et al., 2016) sometidos a la
rigurosidad del clima frio tipico de la region fitogeografica Altoandina y Puna
(Cabrera, 1994; Marquez et al., 2016), encontrandose también en areas
pedemontanas de Precordillera (Cei, 1980; Correa et al., 2010; Sanabria et al.,
2015) en ambientes de transicidbn entre el Desierto del Monte y la Puna
(Marquez et al., 2016; Rodriguez et al., 2019) con temperatura media anual de
17°C (Cabrera, 1994). Las poblaciones de R. bernardoi son endémicas de
sitios de Monte de Sierras y Bolsones (Acosta et al., 2016; Frost 2020).

Han sido estudiados aspectos termofisiolégicos en especies del género
Rhinella y se cuenta con informacion de diversos parametros en distintas
clases etarias de R. arenarum (Sanabria et al.,, 2011, Sanabria et al., 2012,
Klinsky, 2018), R. granulosus (Navas et al., 2007; Maciel y Juncd, 2009; Prates
et al., 2013), R. icterica (Titon et al., 2010; de Oliveira Anderson et al., 2018), R.
marina (Johnson, 1972; Malvin y Wood, 1991; McCann et al., 2014; Wijethunga
et al., 2016), R. ornata (Titon et al., 2010), R. schneideri (Bicego Nahas et al.,
2001, Noronha de Souza et al., 2015; Titon et al., 2010; Anderson y Andrade,
2017) y R. spinulosa (Lambrinos y Kleier, 2003; Méndez y Correa-Solis, 2009;
Sanabria et al.,, 2015; Sinsch, 1989; Riquelme et al., 2016) entre otros. Sin
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embargo, en la literatura no se encuentran estudios comparativos que analicen
variaciones intra e interespecificas y estacionales de los parametros térmicos.
Por ser la temperatura ambiente un factor determinante de la
termofisiologia de los anfibios, en esta tesis se busco responder a la pregunta:
¢Son similares las respuestas térmicas de R. arenarum y R. spinulosa en
relacion a diferentes condiciones ambientales? Para esto se analizaron los
parametros térmicos temperatura corporal de actividad, temperatura preferida,
temperaturas criticas y eficiencia en la termorregulacion de ambas especies, y

luego se compararon intra e interespecificamente, y entre estaciones.
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2.1. Hipdtesis y predicciones

-Hipotesis 1. Por pertenecer al mismo género, Rhinella arenarum y
Rhinella spinulosa, presentan una fisiologia térmica evolutivamente estatica en

algunos los parametros térmicos, conservados por ajustes comportamentales.

-Prediccién 1: La temperatura preferida, eficiencia termorregulatoria y
temperatura critica méaxima de Rhinella arenarum y Rhinella spinulosa no

presentaran diferencias.

-Hipétesis 2: Rhinella spinulosa posee estrategias que le permiten
habitar ambientes con temperaturas bajas extremas, mientras que R. arenarum
habita ambientes cdalidos y templados; estas diferencias en las condiciones
ambientales donde generalmente habitan, inducen diferencias interespecificas
en paradmetros térmicos evolutivamente labiles, como la temperatura corporal

de actividad y temperaturas criticas minimas.

-Prediccién 2: Rhinella spinulosa habita dentro de un amplio rango de
distribucion altitudinal, alcanzando alturas por encima de los 4000 m snm con
temperaturas minimas ambientales extremas (< 0°C), por lo tanto, la poblacion
localizada a 1200 m snm presentard menor temperatura corporal de actividad y
menor temperatura critica minima como atributos inherentes a la especie,
respecto a Rhinella arenarum, distribuida ampliamente en zonas

altitudinalmente mas bajas y templadas.

-Hipotesis 3: Los parametros térmicos de Rhinella arenarum y Rhinella
spinulosa varian intraespecificamente entre grupos etarios, por la influencia del
tamafio corporal y la inercia térmica, con mayor plasticidad en renacuajos y

joévenes asociada a la metamorfosis respecto a los adultos.

-Prediccion 3: En Rhinella arenarum y R. spinulosa la temperatura
corporal, temperatura preferida, eficiencia termorregulatoria y temperatura
critica minima de jovenes serdn mayores y mas variables respecto a los
adultos, mientras que la temperatura critica maxima sera mayor en adultos que

en jévenes.
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-Hipotesis 4: La variacion estacional en la temperaturas ambientales
(minimas y maximas), inducen cambios en la biologia térmica de R. arenarum y

R. spinulosa.

-Prediccién 4: La temperatura corporal de R. arenarum y R. spinulosa,
por tratarse de un parametro mas labil, sera mayor en verano respecto a otofio
y primavera. Por otro lado, no habra variacion estacional en la temperatura

preferida, eficiencia termorregulatoria y temperaturas criticas.

2.2. Objetivo general

Estimar parametros térmicos de Rhinella arenarum en el Chaco Arido
Serrano y Rhinella spinulosa en el Desierto del Monte en la provincia de San
Juan, Argentina; evaluando la existencia de variaciones intraespecificas,
interespecificas y estacionales con el fin de comprender la influencia del

ambiente térmico en la biologia térmica de estas especies.

2.3. Objetivos especificos

-Determinar parametros térmicos de Rhinella arenarum, y evaluar variaciones

intraespecificas y estacionales en relacion al ambiente térmico.

-Describir parametros térmicos de Rhinella spinulosa, y evaluar variaciones

intraespecificas y estacionales en relacion al ambiente térmico.

- Comparar interespecificamente los parametros térmicos de Rhinella arenarum
(Chaco Arido Serrano) y Rhinella spinulosa (Desierto del Monte), en relacion al

ambiente térmico.
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3. MATERIALES Y METODOS
3.1. Antecedentes

Bufonidae es una familia de anuros cuyo origen se remonta al Cretacico
Superior en la porcion actual de América del Sur (Pramuk et al., 2008). Esta
conformada por 609 especies dispersas por todo el mundo excepto Australia,
Madagascar, regiones oceanicas y la Antartida, por lo que es considerada una
familia cosmopolita (Pramuk et al., 2008; Frost, 2020). Los bufénidos se
caracterizan por poseer piel seca y granulosa, con glandulas parotoideas que
secretan numerosos alcaloides. En general son especies terrestres y
caminadoras, que se reproducen depositando cordones gelatinosos con
huevos pigmentados en cuerpos de agua (Vitt y Caldwell, 2009; Montero y
Autino, 2018). En Argentina la familia cuenta con 30 especies clasificadas en
tres géneros: Rhinella, Nannophryne y Melanophryniscus, siendo el primero el
mas abundante con 18 especies (Vaira et al., 2012). En términos filogenéticos
las especies consideradas en esta investigacion pertenecen a distintos clados,
ubicandose R. arenarum en el grupo R. marinus mientras que R. spinulosa se
encuentra en el grupo homoénimo (Duellman y Schulte, 1992; Pramuk, 2006).

Rhinella arenarum (Hensel, 1867) se localiza en Uruguay, Bolivia, sur de
Brasil y dieciocho provincias de Argentina, desde Jujuy hasta el rio Chubut
cerca de las costas patagonicas y desde el nivel del mar hasta los 2600 m
s.n.m (Cei, 1980; Kwet et al., 2004; Pramuk, 2006; Vaira et al., 2012). Es un
sapo de gran tamafio con tubérculos en el dorso, glandulas paratoideas
pronunciadas de forma ovoide o alargada, de piel de color marrén o verde los
machos y grisaceo o marron claro con manchas oscuras las hembras (Fig. 1a).
Presenta dimorfismo sexual con un largo hocico cloaca (LHC) de 88 mm a 108
mm los machos y 93 mm a 112 mm las hembras (Cei, 1980; Duellman y
Schulte, 1992). El periodo de actividad comienza en agosto y finaliza en abril,
con desove continuo a lo largo de varios meses del afio, respondiendo a
precipitaciones ocasionales (Cei, 1980; Hidalgo, 2016). La especie se ha
adaptado a la perturbacibn antrépica y es comun encontrarla en
agroecosistemas y zonas aledafas a ciudades (Avila et al., 1998; Bionda et al.,
2018; Babini et al., 2016; Acosta et al. 2016). Esta categorizada como especie

17



No amenazada por la Asociacion Herpetoldgica Argentina (Vaira et al., 2012) y
presenta Preocupacion menor para la UICN (Kwet et al., 2004).

Rhinella spinulosa (Wiegmann, 1834) habita sitios de la cordillera de Los
Andes desde el sur de Ecuador hasta Argentina y Chile, alcanzando los 4600 m
s.n.m (Cei, 1980; Duellman y Schulte, 1992; Pramuk, 2006; Vaira et al., 2012),
y también sitios montafiosos por debajo de los 1000 m s.n.m. (Cei, 1980;
Correa et al., 2010). Sin diferencia de tamafo entre machos y hembras (LHC
93 mm) presenta glandulas paratoideas pequefias y redondeadas. Los machos
son de color verde oscuro con glandulas con espinas de queratina en el dorso,
mientras que las hembras tienen piel lisa de color marron y manchas oscuras
irregulares; ambos de vientre blanquecino (Fig. 1b). Se reproducen en
estanques temporales, lagunas del altiplano y arroyos de flujo lento, durante la
estacion humeda. Adultos y larvas soportan bajas temperaturas (Navas et al.,
2010; Riquelme et al., 2016), en los primeros la glucosa actuaria como
protector ante bajas temperaturas (Rodriguez et al., 2019); y ademas son
resistentes a la sequia (Cei, 1980; Veloso et al., 2015) acelerando el desarrollo
larvario en respuesta a la deshidratacion del habitat (Marquez-Garcia et al.,
2010; Perotti et al., 2011). Es una especie No amenazada segun la Asociaciéon
Herpetologica Argentina (Vaira et al., 2012) y presenta Preocupacion menor
para la UICN (IUCN SSC, 2020).

Las especies en estudio suelen encontrarse en simpatria a lo largo de la
precordillera (Cei, 1980) y existen registros de hibridacion natural y
experimental (Brown y Guttman, 1970). Ambas presentan un periodo de

actividad diario que transcurre entre el atardecer y el amanecer (Obs. pers).

L @k S v agi (AT
Figura 1: Ejemplar adulto (a) macho de Rhinella arenarum de la localidad La Majadita, (b) hembra de
Rhinella spinulosa de la Quebrada La Flecha.
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3.2. Areas de estudio

El estudio se realizé en las localidades de La Majadita (-30°42°26°°S, -
67°29°41°0) situada en el sector noreste de la provincia de San Juan,
Argentina, y en la Quebrada La Flecha (-31°54°13"’S, -68°42°24°"O) ubicada en
el sector sur-oeste de la provincia (Fig. 2). Los sitios se encuentran a 302 km
de distancia y pertenecen a regiones fitogeograficas con marcadas diferencias
ambientales.

La localidad La Majadita se ubica en las Sierras de Valle Fértil,
departamento Valle Fértil, a 952 m s.n.m en el extremo sur de las Sierras
Pampeanas (Cristofolini et al., 2010) y forma parte del area protegida Parque
Natural Valle Feértil (Marquez, 1999). De clima céalido (Cabrera, 1994) con
temperatura media anual de 19,5°C y amplitud térmica anual que varia entre
26°C (enero) y 11°C (julio). Las precipitaciones son estivales con medias
anuales que superan los 400 mm (Cabrera, 1994). El area es recorrida por
arroyos alimentados por precipitaciones, y excepto en periodos de lluvias muy
fuertes, el agua de los mismos se infiltra o evapora luego de recorrer pocos
kilometros (Marquez, 1999). Biogeograficamente pertenece al distrito Chaco
Arido Serrano de la Provincia del Chaco Occidental, caracterizado por un
estrato arb6reo formado por horco quebracho (Schinopsis haenkeana),
guebracho blanco (Aspidosperma quebracho blanco), algarrobos (Neltuma
alba, N. flexuosa y N. chilensis), mistol (Ziziphus mistol) y tala (Celtis tala) entre
otras, que se mezclan en las quebradas con el cardon (Trichocereus
terscheskii) (Cabrera, 1994; Marquez et al., 2016). En el estrato herbaceo se
destacan chil chil (Tagetes minuta), incayuyo (Lippia integrifolia) y poleo (Lippia
turbinata) (Marquez et al., 2016) (Fig. 2a).

El segundo sitio de estudio, Quebrada La Flecha, departamento
Sarmiento, se encuentra en la porcion meridional de la Precordillera Oriental
(Perucca y Onorato, 2011) a 1200 m s.n.m. De clima seco y calido con
temperatura media anual de 17,3°C que varia entre 10,4°C y 25,7°C; y
precipitacion estival media menor a 100 mm anuales (Cabrera, 1994; Marquez
et al., 2016). Presenta una red de rios temporarios con crecimientos abruptos

en verano, provocados por lluvias torrenciales. Es una zona de transicion entre

19



el ambiente precordillerano y la provincia fitogeografica del Desierto de Monte
donde predominan especies vegetales xeroéfitas (Bisigato et al., 2009; Roig et
al., 2009). Se caracteriza por la presencia de arbustos como jarillas (Larrea
divaricata y L. cuneifolia), retamo (Bulnesia retama), piquillin (Lycium
tenuispinosum), ala de loro (Monttea aphylla) y arboles del género Neltuma
acompafnados de cactaceas (Opuntia y Trichocereus) (Cabrera, 1994; Marquez
et al., 2016) (Fig. 2b).

Figura 2: Localizacion de los sitios de estudios en la provincia de San Juan. Localidad La Majadita, Chaco
Arido Serrano, departamento Valle Fértil (a), Quebrada La Flecha, Desierto del Monte, departamento
Sarmiento (b).

20



3.3. Caracteristicas ambientales
3.3.1. Estaciones climéaticas y variables ambientales

Considerando el periodo anual de actividad de las especies, los
muestreos se realizaron durante dos afios consecutivos en las estaciones de
verano, otofio y primavera teniendo en cuenta las estaciones térmicas
propuestas por Poblete y Ruiz (2006) para la provincia de San Juan. Las
mismas se definen como verano del 14 de noviembre al 10 de marzo, otofio del
11 de marzo al 25 de mayo, invierno del 26 de mayo a 31 de agosto y
primavera del 1 de septiembre al 13 de noviembre.

En la localidad La Majadita las capturas se realizaron en la temporada
de verano de 2013, otofio, primavera y verano de 2014 (afio 1); y otofio
primavera y verano de 2015 (afio 2). Mientras que en la Quebrada La Flecha
los periodos de captura fueron verano y primavera de 2015 (afio 1); verano,
otofio y primavera de 2016 (afio 2).

El andlisis de los datos climéaticos de temperatura maxima, temperatura
minima, precipitaciones y humedad relativa, se realiz6 con los registros
histéricos del portal Tutiempo.net. Se trabajé con reportes de las estaciones
meteoroldgicas mas cercanas a los sitios, siendo la estacibn Chamical Aero
para la localidad La Majadita (#873200 - Latitud: -30.36, Longitud: -66.28,
Altitud: 461) y la estacién San Juan Aerédromo para la Quebrada La Flecha
(#873110 - SANU - Latitud: -31.4, Longitud: -68.41, Altitud: 597). Los horarios
de inicio y finalizacion de los periodos de actividad de las especies se
corroboraron con los registros de salida y puesta de sol, proporcionados por la
Division Astrondmica del Servicio de Hidrografia Naval perteneciente al
Ministerio de Defensa de la Republica Argentina.

3.3.2. Temperaturas operativas

Las temperaturas operativas (To) muestran la distribucion de las
temperaturas corporales que tendria un animal no termorregulador en el
ambiente que habita (Grant y Dunham, 1988). Representan el equilibrio de
temperaturas de un objeto inanimado semejante en tamafio, forma y color al

animal en estudio, en las mismas condiciones ambientales que se encuentra en
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la naturaleza (Bakken et al., 1985) y sirven como modelo para cuantificar el
grado de termorregulacion de los ectotermos (Grant y Dunham, 1988; Hertz et
al., 1993).

Para medir las To se utilizaron modelos de agar (Navas y Araujo, 2000)
del tamafio y color de individuos adultos y jovenes de R. arenarum y R.
spinulosa, elaborados en moldes de latex construidos a partir de ejemplares de
colecciones de laboratorio. En los moldes se introdujeron los sensores de los
termometros que se utilizarian en el campo, para que los modelos ya contaran
con los orificios y manipularlos lo menos posible una vez desmoldados. En un
vaso de precipitados se preparé agar mezclando 4,4 g de agar granular con
200 ml de agua a temperatura ambiente, y se agrego pintura acrilica de libreria
de color verde para modelos de R. arenarum y marron para R. spinulosa. Se
agito la preparacion con varilla de vidrio hasta obtener una mezcla homogénea
y se calenté en microondas, en la menor potencia, durante 40 segundos (o
hasta que comenzé a hervir). Rapidamente se agitd y se vertio en los moldes
con la precaucion de que los sensores no tocaran el dorso del modelo ni
asomaran por la superficie ventral. Una vez secos los modelos se retiraron los
sensores, desmoldaron, guardaron en bolsas herméticas y conservaron en
heladera dentro de cajas de térmicas.

Previo al trabajo de campo los modelos fueron hidratados durante 1
hora, almacenados nuevamente en bolsas herméticas y transportados en las
cajas térmicas con refrigerantes para evitar la deshidratacion. En los sitios de
estudio se seleccionaron cuatro microhabitats utilizados por las especies
considerando el nivel de humedad y el grado de radiacién solar que recibieron
durante el dia: seco/sol, seco/sombra, humedo/sol y himedo/sombra. En cada
microhabitat se colocdé un modelo, siendo al azar la eleccién del tamafio (Fig.
3).

El registro de las temperaturas operativas se llevé a cabo durante 24 h,
pero para este estudio s6lo se consideré el periodo de actividad, desde el
atardecer hasta el amanecer del dia siguiente. Se conectd a cada modelo un
almacenador de datos programado para hacer mediciones cada 1 minuto
(HOBO © ProV2), y se registré el microhdbitat, la hora de inicio, el tamafio y
peso inicial de cada modelo. Por tratarse de modelos de agar y simular la
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permeabilidad de la piel de los anfibios, estaban expuestos a la deshidratacion
por efecto de las condiciones ambientales (Navas y Araujo, 2000). Para evitar
registros incorrectos, los modelos se pesaron cada 4 horas y fueron
reemplazados por modelos 100% hidratados, cuando por deshidratacion
perdieron el 10% del peso inicial o resultaron dafiados por la accién de

animales.

Figura 3: Modelos de agar conectados a termdmetro distribuidos en los microhabitats establecidos:
seco/sol (a), seco/sombra (b), hiumedo/sol (¢) y humedo/sombra (d).

3.4. Temperatura corporal y caracteristicas microambientales

Los ejemplares fueron capturados a mano durante el periodo de
actividad de las especies, comprendido aproximadamente entre las 19:00 y las
6:00 h. Respecto al tamafio corporal de los individuos, se considerd adultos a
partir de los 70 mm de largo hocico cloaca (LHC) (Hidalgo, 2016) y jovenes
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desde los 50 mm de LHC. Al momento de la captura se registré la hora,
temperatura corporal (Tc), sexo, LHC con regla de metal graduada en
milimetros y el peso utilizando una balanza de resorte acorde al tamafio del
ejemplar (Pesola 50g + 0,5g, 100g + 1g, 500g + 5¢; Fig. 4). Los individuos
fueron identificados numéricamente mediante el corte de falange (Donnelly et
al., 1994). La Tc se midié en el espacio cefalico delimitado por las glandulas
paratoideas, con un termometro infrarrojo (Benetech GM320, resolucién 0,1°C)
a 4 cm de distancia de la cabeza y dentro de los 10 segundos posteriores a la
captura (Fig. 4). Los individuos fueron manipulados por debajo de las
extremidades anteriores, minimizando el contacto con el operador para evitar la
transferencia de calor.

En el sitio donde se observo el individuo por primera vez se registro la
temperatura del aire (Ta) a 1 cm del suelo y la temperatura del sustrato (Ts) por
contacto directo, con una termocupla (Tipo K sonda cromo/niquel) conectada a
un termometro digital (TES 1303 Electronic Corp., Taipei, Taiwan, + 0,01°C). Si
la captura se realiz6 en el agua, se midié Ts a 1 cm de profundidad.

Se capturaron un total de 169 ejemplares de R. arenarum (131 adultos y
38 jovenes ) durante las 6 campafas realizadas en la localidad La Majadita; y
143 ejemplares de R. spinulosa (126 adultos y 17 jévenes ) durante las 5
campanfas efectuadas en la Quebrada La Flecha. Todas las capturas contaron
con el permiso correspondiente emitido por la Secretaria de Ambiente y
Desarrollo Sustentable, Direccién de Conservacion y Areas Protegidas de la
provincia de San Juan (Exp. N° 13004047, J.C.A)).

Figura 4: Registro de la temperatura corporal de actividad y del peso al momento de la captura.
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3.5. Temperaturas corporales preferidas

Las temperaturas preferidas (Tpref) son las temperaturas seleccionadas
por los individuos en laboratorio sin costos bioldgicos ni restricciones (Porter y
Gates, 1969; Huey y Slatkin 1976). Se registraron dentro de los 3 dias
posteriores a las capturas, sin previa aclimatacion ni alimentacion. Los
ejemplares fueron colocados individualmente en carriles de metal galvanizado
de dimensiones 10 cm x 10 cm x 100 cm, y sometidos a un gradiente térmico
entre 10°C y 50°C. En el extremo calido se colocaron estufas eléctricas a 18,5
cm por encima de los carriles, mientras que el extremo frio se genero6 con hielo
y aire frio. Se coloc6 una malla metélica con el fin de impedir que los animales
escaparan del dispositivo (Fig. 5).

Para evitar que la seleccién de la temperatura fuera influenciada por el
grado de hidratacién, en el fondo de los carriles se colocaron pafios de algodén
que fueron regularmente hidratados (Sanabria y Quiroga, 2011) con agua a
diferentes temperaturas, segun el sector del gradiente.

Al comienzo del experimento se registré la temperatura corporal, el peso
y el sexo, luego los sapos fueron colocados en la parte media de los carriles.
La temperatura corporal fue registrada cada 15 minutos durante 8 horas dentro
del periodo de actividad, del mismo modo que se registr6 al momento de la
captura utilizando un termémetro infrarrojo (Benetech GM320, resolucién
0,1°C), evitando tocar la malla metalica. Con los datos de las temperaturas
seleccionadas se determiné el intervalo intercuartilico llamado set point (Tset)
cuyos limites son set point inferior (Tset inferior: 25% cuartil) y set point superior
(Tset superior: 75% cuartil), y se calculé la media para conocer la temperatura
preferida (Tpref).
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Figura 5: Gradiente térmico en laboratorio para obtener las temperaturas seleccionadas.

3.6 Efectividad en la termorregulacion

Considerando la temperatura corporal de actividad junto con la
temperatura operativa y las temperaturas seleccionadas, el indice de
eficiencia termorregulatoria permite clasificar a las especies segun dos
estrategias de termorregulacién (Hertz et al., 1993); siendo termoconformes
aguellos organismos cuya temperatura corporal varia junto con la temperatura
ambiente, y termorreguladores los que mantienen la temperatura corporal
cercana a las temperaturas preferidas (Hertz et al., 1993; Angilletta y
Angilleta, 2009).

Se calcul6 la eficiencia termorregulatoria (E) segun el protocolo que
cuantifica coémo las distribuciones de Tc y Te difieren de Tset y Tpref, utilizando
los siguientes indices (Hertz et al,. 1993):
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- Desviacion individual (db): Es la media de los valores absolutos de la
desviacion individual de Tc respecto del intervalo de temperaturas preferidas
(Tset), indica cuanto se aleja la temperatura corporal de campo de las
temperaturas seleccionadas en el laboratorio. Si Tc es menor que el Tset
entonces db = Tc - Tset interior, del mismo modo si Tc es mayor que el Tset, db =
Tc- Tset syperior €N Valor absoluto. Cuando Tc se ubica dentro del Tset, db = 0. A
menor valor de db mayor ser la precision de la regulacién de Tc.

- Calidad térmica del ambiente (de): Es la calidad térmica del habitat desde la
perspectiva de los organismos. Se calcula como la media de los valores
absolutos de la diferencia obtenida entre la To del ambiente y la Tpref de los
individuos. Los habitats con de = 0 son térmicamente ideales debido a que un
organismo tendria su Tc dentro del intervalo de temperaturas seleccionadas.
Por el contrario, un alto valor de de alejado del cero indica que el ambiente es
de baja calidad térmica, y los animales deberian termorregular para que la Tc
alcance el intervalo de temperaturas seleccionadas.

La efectividad de la termorregulacion (E) se calculé como E = 1-(media
db/media de). El valor de E normalmente varia en un intervalo de 0 a 1,
indicando 0 baja eficiencia termorregulatoria y 1 termorregulacion eficiente (db
< de). Si E se aproxima a 0,5 se trata de un comportamiento termorregulador

moderado.
3.7. Temperaturas criticas
3.7.1. Temperatura critica minima

Para el enfriamiento de R. arenarum se utilizaron recipientes plasticos
herméticos insertos en hielo (Fig. 6). La temperatura inicial de la base de los
recipientes fue 0°C y se control6 con termdémetro electrénico (TES 1303, +
0,01° C). Al comienzo se registro el peso y la Tc de los individuos, tal como se
registro en el campo con termoémetro infrarrojo (Benetech GM320, resolucion
0,1°C), luego se introdujo un ejemplar por recipiente y se cerré colocando la
tapa. Cada 5 minutos se registro la Tc y se observé el comportamiento, en caso
de detectarse espasmos musculares o disminucién de movimiento (Percino et

al., 2021), rapidamente se coloc6 al individuo en posicion dorsoventral dentro
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del recipiente. Si se reincorporé dentro de 30 segundos se continué con el
enfriamiento; pero si perdié el reflejo de volteo, se pesoé y coloco en una cubeta
con agua a temperatura ambiente para evitar efectos nocivos en su fisiologia
(Kaufman y Bennett, 1989). La Tc a la que perdio el reflejo de volteo fue
considerada como la temperatura critica minima (TCmin) (Hutchinson, 1961,
Navas et al., 2007, Percino et al., 2021).

Por otra parte, como R. spinulosa es una especie tolerante al frio (Navas
et al., 2008; Sanabria et al.,, 2012; Riquelme et al.,, 2016), se colocaron
individualmente a los ejemplares en un recipiente plastico hermético y se
introdujo en un freezer. La temperatura interna del recipiente era de 0°C al
momento de iniciar la prueba. El resto del protocolo se aplicé de igual modo
gue en R. arenarum.

Segun el tamafo corporal se utilizaron recipientes herméticos circulares
de 11 cm de diametro y 6 cm de profundidad, o recipientes herméticos
cuadrados de 13 x 13 x 7 cm. Las mediciones se tomaron en el laboratorio con
temperatura ambiente de 17°C a 20°C, en el periodo de actividad de las
especies. Al inicio de las pruebas los individuos se encontraban 100%
hidratados, en ayunas y sin aclimatar.

Figura 6: Dispositivo empleado para registrar las temperaturas criticas minimas.

3.7.2. Temperatura critica maxima

Para registrar la temperatura critica maxima (TCmax) se utilizé un

recipiente plastico (38 cm de alto y 26 cm de diametro) y una ldmpara infrarroja
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de 150 Watt (Fig. 7). En la base del recipiente se colocé un pafio de algoddn
humedecido con agua caliente que registraba 40°C al inicio de cada prueba.
Luego de pesar y medir la Tc, se introdujo al individuo en el recipiente y fue
seguido con la lampara a 15 cm de distancia. Cada 2 minutos se registré la Tc
de igual modo que en las pruebas anteriores, al observar disminucion de
movimientos (Percino et al., 2021), espasmos musculares o jadeo se midi6 la
Tc y se comprobd la capacidad de reincorporarse colocando al individuo en
posicion dorso ventral. La TCmax fue la temperatura corporal a la que el animal
perdio el reflejo de volteo (Hutchinson, 1961, Navas et al., 2007).

Las pruebas se realizaron en el laboratorio con temperatura ambiente de
17°C a 20°C, en el periodo de actividad de las especies. En todos los casos los

individuos iniciaron hidratados al 100%, en ayunas y sin aclimatar.

Figura 7: Dispositivo empleado para registrar las temperaturas criticas maximas.

3.7.3. Margen de seguridad térmica

El margen de seguridad térmica de las especies, se calculd como la
diferencia entre TCmax y TCmin (Huey y Stevenson, 1979; Cruz et al. 2009;
Sanabria et al., 2012, Gomez Alés et al., 2018).
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3.8. Analisis estadisticos

Con el fin de realizar un analisis descriptivo de los parametros térmicos,
se calcularon los estadisticos media, varianza y desvio estandar de las
variables Ta, Ts, To, Tc, Tpref, Tcmin y Tcmax. Para evaluar la dependencia de
dichas variables con el LHC se realizaron analisis de regresion de Pearson. Los
supuestos de normalidad y homogeneidad de varianza se analizaron con las
pruebas de Kolmogorov-Smirnov y Levene, respectivamente.

Para evaluar las variaciones intraespecificas de los rasgos térmicos de
individuos adultos y jovenes , se utilizé la prueba Prueba-t (t) cuando los datos
cumplian los supuestos de normalidad, y se aplicé la prueba Mann-Whitney (U)
cuando no se cumplieron dichos supuestos.

Las variaciones estacionales de las variables ambientales y de los
pardmetros térmicos de los individuos, se analizaron aplicando el Andlisis de la
Varianza de una via ANOVA (F) y la prueba Kruskal-Wallis (H) segun se
cumplieron los supuestos de normalidad. Cuando fue necesario se aplico la
prueba de Tukey a posteriori. El nivel de significancia utilizado fue del 5%
(Sokal y Rohlf, 1969).

Los indices db y de se compararon con las pruebas no paramétricas
Mann-Whitney (U) y Kruskal-Wallis (H).

Se trabajo con los programas Statistica versién 7.0 e InfoStat versién

2015 para la realizaciéon de los analisis estadisticos y produccién de graficos.
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4. RESULTADOS

4.1 Variables ambientales y parametros térmicos de Rhinella arenarum

Las estaciones climaticas se presentan con la inicial del nombre de
cada estacion, acompafiada del numero correspondiente al afio de muestreo.
Siendo V1, Ol y P1 las estaciones de verano, otoflo y primavera del primer
afo, y V2, 02 y P2 las estaciones del segundo afio analizado.

En la localidad La Majadita la temperatura ambiente maxima y minima, y
las precipitaciones, no variaron significativamente entre los afios de estudio
(Tabla 1). Sin embargo, estacionalmente, las precipitaciones en V1 fueron
mayores respecto a V2, la humedad relativa de O1 superé a la humedad de O2
y las lluvias de P2 superaron a las de P1 (Fig. 8, Tabla Al).
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Figura 8: Climatograma de la localidad La Majadita, con amarillo se sefialan en orden cronolégico las
estaciones climaticas estudiadas: V1, P1, V2, O2, P2.
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Tabla 1. Comparacion anual de variables ambientales temperatura maxima (Tmax °C),
temperatura minima (Tmin °C), precipitaciones (PP mm) y humedad helativa (HR %) en la
localidad La Majadita. Se indica media + desvio estandar (Prueba-t, t), mediana (Mann Whitney,

U), sumatoria (precipitaciones) y la significancia P < 0,05 con el simbolo *.

Variable

Ambiental X % SD, ¥ (afo 1) X £ SD, Y (afio 2) Estadistico
Tmax 27,4 + 6,4 27,5+48 t=-0,04; > 0,05
Tmin 14,6 5,7 14,2+5.2 t=0,2
HR% 59,9 + 14,7 59,5+ 7,9 t=0,08
PP 481,3 Uu=74

La oferta térmica del ambiente (To) registrada por los modelos no

presentd diferencias significativas entre modelos de individuos adultos vy

jovenes ; tampoco se hall6 diferencia estadistica entre microhabitats. Sin

embargo, se detectaron diferencias estacionales significativas, registrandose

las To mas elevadas en V1, V2 'y O2 (Fig. 9b; Tabla 2).

Tabla 2. Comparaciones de temperatura operativa (To, °C) de modelos, microhébitats (Himedo: H, Seco:
S) y estaciones en la localidad La Majadita. Se indica tamafio muestral entre paréntesis, media + desvio
estandar (Prueba-T, t 6 ANOVA, F), rango y la significancia P < 0,05 con el simbolo *. Estaciones y afios
se indican con la inicial de la estacion seguida por el ndmero de afio: Verano 1 (V1), Otofio (O1),
Primavera (P1), Verano 2 (V2), Otofio (02) y Primavera (P2).

Sitio Clases X+ SD Rango Estadistico p
8 Adulto 17,6 £4°C (22) 9,4-249 t=0,11 > 0,05
g
s Juvenil 17,4 £4°C (13) 11,7-22,8
Hsol 17,7 £3,5°C (9) 11,7-21,6 F(.31 = 0,27 > 0,05
3
s Hsombra 18,4 £4,1°C (9) 12,2-24,9
e
o
S Ssol 17+£4,6°C (9) 9,4-228
o =
S Ssombra 16,8 +3,9°C (9) 10,7 -21,6
<
i V1 22,8 £1,8°C (3) 21,6 - 24,9 Fs.29) = 40,07 < 0,05*
-
o1 15,6 £0,2°C (4) 15,3-15,8
(%]
g P1 16, 4 +1,7°C (8) 13,7 -18,8
©
u% V2 20,6 £1,4°C (8) 19-22,8
02 21,5+0,2°C (4) 21,2-21,6
P2 12.5+1.9°C (8) 9,4-15.2
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La temperatura corporal (Tc) general de R. arenarum no presento
diferencias significativas respecto a la temperatura del aire (Ta) y a la
temperatura del sustrato (Ts) al momento de la captura (X Tc = 18,4 + 4,1°C; X
Ta = 17,9 + 4°C; x Ts = 18,6 + 3°C; Kruskal-Wallis: H = 2,26; p = 0,32). Sin
embargo, a escala estacional, la Tc fue diferente a Tay Ts en V1 y O2 (Fig. 9a,
Tabla A2). Tc mostré una asociacion significativa con Tay Ts en P1, V2 y P2
(Tabla 3).

En los individuos adultos de R. arenarum la Tc vari6 entre 8,4°C y
28,1°C, y fue similar a la Tc de los jévenes que oscilé entre 13,1°C y 31,6°C (X
TCaduitos = 18,2 + 4,1°C; X TCjsvenes = 19,2 + 3,8°C; Prueba-t: t = -1,43; gl = 167; p
= 0,16). En ambos grupos etarios la Tc varidé entre las estaciones (ANOVA:
Fadultos(s,124) = 96,2; p = 0,001; Fijsvenes (5,33 = 15,5; p < 0,001; Fig. 10a), siendo
mayor en V1. Solo la Tc de adultos presentd asociacion lineal positiva con el
LHC (Regresion lineal: R? aqutos = 0,11; F112) = 15,42; p = 0,0001; R? jovenes =
0,03; F(1,37 = 0,95; p = 0,335).

Tabla 3. Regresiones estacionales de la temperatura (°C) corporal con la temperatura del aire (Ta)
y sustrato (Ts) de R. arenarum. Se indica la significancia p < 0,05 con el simbolo *. Estaciones y
afios se indican con la inicial de la estacion seguida por el nimero de afio: Verano 1 (V1), Otofio
(01), Primavera (P1), Verano 2 (V2), Otofio (02) y Primavera (P2).

Temperatura corporal

Estacién Variable Regresién lineal

Ta Fazy = 0,.45; p > 0,05
Vi

Ts Fa2n =1,41; p>0,05

Ta F(,10) = 3,31; p >0,05
0O1

s F.10 = 1,88; p > 0,05

Ta Faany=11,61; p < 0,05*
P1

Ts Fasy = 7,73; p < 0,05*

Ta F,28 = 11,22; p < 0,05*
V2

Ts Fazs = 41,42; p < 0;05*

Ta F@,20 = 0,66; p > 0,05
02

Ts F(,20) = 18,97; p < 0,05*

Ta F(1,44) = 42,98; p < 0,05*
P2

Ts F,44) = 60,55; p <0,05*
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Individuos adultos y jovenes de R. arenarum seleccionaron similares
temperaturas en el laboratorio (X Tprefagutos = 24,9 + 3°C; X Tprefiovenes = 23,6 £
3,5°C; Mann-Whitney: U = 1647,5; p = 0,058), oscilando entre 15,8°C y 29,8°C
los adultos, y los jévenes entre 16,9°C y 31,1°C. Solo en adultos se encontro
variacion significativa de Tpref entre las estaciones, siendo en P2 las méas
elevadas (Kruskal-Wallis: Haguios = 14,52; p = 0,013; ANOVA: Fjsvenes (4,29) =
0,18; p = 0,95; Fig. 10b). Ninguno de los grupos etarios presentd asociacion
significativa de Tpref con LHC (Regresion lineal: R? aguitos = 0,003; F.121) = 0,39;
p = 0,53; R%jovenes = 0,012; F1.32) = 0,379; p= 0,54).

El intervalo intercuartilico de las temperaturas seleccionadas (Tset) de
los adultos de R. arenarum quedoé establecido entre los 22,3°C y 27,7°C (Tabla
A3), ubicandose el 88,6% (n = 109) de las Tc por debajo de Tsety el 11,4% (n
= 14) dentro del intervalo. Por otra parte, el intervalo de Tset de jovenes se
hallé entre los 20,4°C y 26,9°C, siendo el 79,4% (n = 27) de las Tc menores a
Tset mientras que el 20,6% (n = 7) restante se ubicd dentro del intervalo (Fig.
10c-d).

En adultos de R. arenarum el db fue mayor respecto a los jévenes
(dbaduitos = 5,2 £ 4,7; dbjsvenes = 3 = 3,7; Mann Whitney: U = 1480; p = 0,009), y
s6lo en este grupo varié significativamente con las estaciones siendo menor en
V1y mayor en P2 (Kruskal-Wallis: Haguitos = 46,93; p = 0,0001; Hjsvenes = 7,17; p
= 0,13). Sin embargo, el indice de calidad térmica del habitat (de) fue similar en
adultos y jovenes (deaduios = 8 * 4,9; d€jsvenes = 6,88 + 4,3; Mann Whitney: U =
1813,5; p = 0,236), y vario estacionalmente en ambos grupos (Kruskal-Wallis:
Haduios = 86,54; Hisvenes = 15,01; p < 0,005). La especie se comportd como
termorregulador moderado (Egeneral = 0,4; Eadulos = 0,4; Ejovenes = 0,6) segun el
valor del indice de efectividad en la termorregulacion (E) (Tabla A4).

La temperatura critica minima (TCmin) de R. arenarum no present6
diferencias significativas entre adultos y jovenes (i TCMiNaguitos = 4,43 £ 3 °C; X
TCminjsvenes = 4,99 * 3,3°C; Mann-Whitney: U = 1770; p = 0,152). Fluctuo entre
1,2°C y 14,4°C en adultos y entre 1,5°C y 14,3°C en jovenes . En ambos
grupos la TCmin fue significativamente diferente entre las estaciones, siendo
mas elevada en V1 (Kruskal-Wallis: Haguios = 81,61; p = 0,00001; ANOVA:

Fiovenes (5) = 18,93; p = 0,002; Fig. 10e; Tabla A5). Tanto en adultos como en
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jovenes la TCmin se asoci6 positivamente con el LHC (Regresion lineal: R?
adutos = 0,1419; F(1.126)= 20,8; p = 0,00001; R? jgyenes = 0,2405; F(1 31y = 9,815; p =
0,0037).
Los individuos adultos alcanzaron temperaturas criticas maximas
(TCmax) superiores a las de los jovenes (X TCmaXadutos = 38,5 + 1,23°C; X
TCmaXsvenes = 37,3 = 2,1°C; Mann-Whitney: U = 1351; p = 0,002). En el primer
grupo la TCmax oscilé entre 34,6°C y 42,5°C, mientras que en el segundo
grupo fluctué entre 32,4°C y 40,1°C, y en ambos, vario significativamente entre
las estaciones alcanzando en O2 la TCmax mas elevada (ANOVA: Faguitos(s,120)
= 31,5; p = 0,0001; Kruskal-Wallis: Hjsvenes = 23,78; p = 0,002; Fig. 10e; Tabla
A5). La TCmax en los jovenes de R. arenarum se asocio al LHC, sin embargo,
no ocurrié asi con los adultos (Regresion lineal: Radultos = 0,0003; F1,124 = 0,04;

p = 0,84; R%svenes = 0,3; F(1.31y = 13,46; p = 0,00009).
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La media del margen de tolerancia térmica de los adultos de R.
arenarum fue 34,01 = 3,8°C, siendo similar a la media del margen de los
jovenes de 32,3 = 5,1°C (Mann-Whitney: U = 1510; p = 0,07). En ambos grupos
el rango varié estacionalmente (Kruskal-Wallis: Hagutos = 88,5; p < 0,0001;
Hisvenes = 20,5; p = 0,001), siendo en los dos grupos mayor en 02 y menor en V1
(Fig. 10e; Tabla A5).

4.2 Variables ambientales y parametros térmicos de Rhinella spinulosa

Con la inicial del nombre de cada estacién, seguida del numero
correspondiente al afio de muestreo, se presentan las estaciones climaticas
analizadas: V1, O1 y P1 las estaciones del primer afio; V2, O2 y P2 las
estaciones del segundo afio.

En la Quebrada La Flecha las variables ambientales no variaron
significativamente entre los afios, ni a escala estacional (Fig. 11, Tabla 4, Tabla
AB).
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Figura 11: Climatograma de la Quebrada La Flecha, con amarillo se sefialan en orden cronoldgico las

estaciones climéaticas estudiadas: V1, P1, V2, 02, P2.
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Tabla 4. Comparacion anual de variables ambientales temperatura méaxima (Tmax °C),
temperatura minima (Tmin °C), precipitaciones (PP mm) y humedad relativa (HR %) en la
Quebrada La Flecha. Se indica media + desvio estandar (Prueba-t, t), mediana (Mann Whitney,
U), sumatoria (precipitaciones) y la significancia P < 0,05 con el simbolo *.

A\::giae?]'tzl X+SD,Y (afio1) X +SD,Y (afio2)  Estadistico p
Tmax 27,2+6,1 26,6 +7,5 t=0,2 > 0,05
Tmin 105+7 10,8+7,1 t=-0,1
HR% 473+7,9 50,7+ 14,2 t=-0,72

PP 235,2 96,3 U =66

La oferta térmica del ambiente (To) registrada por los modelos adultos,
en la Quebrada La Flecha, no presento diferencias significativas respecto a los
modelos de individuos jévenes; tampoco se halldé diferencia estadistica entre
microhdbitats. En cambio, se detectaron diferencias estacionales significativas,
registrandose las To mas elevadas en V2, mientras que la menor To se registré
en O2 (Fig. 12b; Tabla 5).

Tabla 5. Comparaciones de temperatura operativa (To, °C) de modelos, microhabitats (Himedo: H, Seco:
S) y estaciones en la localidad Quebrada La Flecha. Se indica tamafio muestral entre paréntesis, media +
desvio estandar (Prueba-T, t 0 ANOVA, F), rango y significancia P < 0,05 con el simbolo *. Estaciones y

afos se indican con la inicial de la estacion seguida por el numero de afio: Verano 1 (V1), Otofio (O1),
Primavera (P1), Verano 2 (V2), Otofio (02) y Primavera (P2).

Sitio Clases X + SD Rango Estadistico p
é Adulto 13,9 + 5°C (15) 4,8-20,8 t=0,1 > 0,05
é Juvenil 14,1 + 4,9°C (9) 6,3 - 20,9
= Hsol 15,6 £ 5°C (7) 6,9 - 20,9 F,19 = 0,29 > 0,05
% E% Hsombra 13,4 + 4,5°C (5) 6,3 -18,5
= g Ssol 13,1+55°C(6)  4,8-19,1
- =
g Ssombra 14,2 + 5,5°C (6) 6,5- 20,8
fza Val 15,7+0,4°C (4)  153-16,2 Fa19 = 93 < 0.05*
o § P1 12,5+1,2°C (4) 11,1-13,8
§ V2 19,1£1,2°C (8)  17,7-20,9
E 02 6,1+0,9°C (4) 48-6,9
P2 11+1,7°C (4) 9,8-13,6
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Respecto a las variables ambientales, en general, la temperatura
corporal (Tc) de R. spinulosa fue menor que Tay Ts (X Tc = 13,3 + 3,8°C; x Ta
= 16,8 + 5,2°C; X Ts = 16 + 4 °C; Kruskal-Wallis: H = 48,5; p < 0,001), excepto
en 02, donde fue similar a Ta (Fig. 12a, Tabla A7). La Tc present6 asociacion
positiva y significativa con Ta 'y Ts en todas las estaciones, excepto en P2 que
sélo correlacion6 con Ts (Tabla 6).

Las Tc de las clases etarias de R. spinulosa fueron diferentes (X TCaduitos
= 13,2 + 3,7°C; X TCjsvenes = 15,4 = 4,1°C; Mann Whitney: U = 822; p = 0,03),
oscilando entre 1,6 y 21,1°C en adultos y entre 4,3 y 20,4°C en jovenes . En los
dos grupos la Tc varidé significativamente con las estaciones (ANOVA:
Fadultos(4,119) = 80,5; p = 0,0001; Kruskal-Wallis: Hjsvenes = 10,26; p = 0,0059; Fig.
13a). En adultos y jévenes la Tc no correlaciondé con el LHC (Regresion
multiple: R? Lquies = 0,0001; F@ 1220 = 0,02; p = 0,895; R? jovenes = 0,005; F1,16) =
0,16; p = 0,069).

Tabla 6. Regresiones estacionales de la temperatura (°C) corporal con la temperatura del aire (Ta)
y sustrato (Ts) de R. spinulosa. Se indica la significancia p < 0,05 con el simbolo *. Estaciones y

afios se indican con la inicial de la estacién seguida por el nimero de afio: Verano 1 (V1),
Primavera (P1), Verano 2 (V2), Otofio (02) y Primavera (P2).

Temperatura corporal

Estacién Variable Regresion lineal
Ta Fa.25 = 8,56; p < 0,05*
Vil
Ts Fa.2s5 = 15,8; p < 0,05*
Ta Fa23 =21,2; p <0,05*
P1
Ts Fa.23 = 18,1; p < 0,05*
Ta Fa.41 = 35,3; p < 0,05*
V2
Ts Fa.41 = 22,14; p < 0,05*
Ta F,2n=9,57; p < 0,05*
02
s F(.27 = 51; p < 0,05*
Ta Faz22 =0,25; p = 0,62
P2
Ts Fa.22 = 25,3; p < 0,05*

La temperatura seleccionada en laboratorio (Tpref) fue similar entre los
grupos etarios (X Tprefauos = 24,1 * 2,6°C; X Tprefisenes 23,07 * 3,7°C; Prueba-
t: taao) = 1,43; p = 0,2). El rango de Tpref de adultos varié entre 17,3°C y
30,7°C, y el de jévenes entre 15,8°C y 29,6°C. Ninguno de los grupos presento
variacion estacional significativa de Tpref (ANOVA: Faquitos(s,119) = 0,87; p = 0,48;
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Fiovenes (2,15 = 3,42; p = 0,059; Fig. 13b), sin embargo los jovenes registraron
menor Tpref en O1. No se encontrd asociacion significativa de Tpref con LHC
en adultos ni en jévenes (Regresion lineal: R? aquios = 0,0001; Fa122 = 0,017; p
= 0,89; R? jgvenes = 0,005; F1.16= 0,08 p = 0,78).

Los intervalos intercuartilicos de las temperaturas seleccionadas (Tset)
fueron 21,3°C y 26,9°C para adultos, y 20,8°C y 26,4°C para jovenes (Tabla
A8), resultando en ambos casos el 100% de las Tc inferiores al Tset (Fig. 13c-
d).

En R. spinulosa el indice de desviacion individual (db) de adultos superé
al db de los jovenes (dbaduitos = 8,15 % 4,7; dbjsvenes = 5,83 £ 5,12; Mann Whitney:
U =776; p =0,037) y varié entre las estaciones; no ocurrié lo mismo
con el db de los jovenes (Kruskal-Wallis: Haguios = 39,43; p = 0,0001; Hjsvenes =
5,46; p = 0,065). El indice de calidad térmica del habitat (de) también fue mayor
en adultos (deaduios = 10,73 = 5,1; de€jsvenes = 6,76 + 4,93; Mann Whitney: U =
600; p = 0,001) y vario significativamente con las estaciones en ambos grupos
(Kruskal-Walllis: Haguitos = 90,21; Hijsvenes = 8,46; p < 0,05). Rhinella spinulosa
presenté comportamiento termoconforme segun el valor del indice de
efectividad en la termorregulacion (Egenerat = 0,2; Eaduitos = 0,2; Ejévenes = 0,1)
(Tabla A9).
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Figura 12: Temperaturas (°C) ambientales (a) y operativas (b) de la Quebrada La Flecha, letras diferentes
indican diferencias estadisticas en la comparacién estacional.
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Individuos adultos y jovenes presentaron similares valores de
temperatura critica minima (TCmin), variando los adultos entre -3,2°C y -5,4°C,
y los jovenes entre -3,8°C y -5,3°C (X TCmMiNadues = -2,74 + 1,8°C; X
TCminjgvenes = -3,5 = 1,2°C; Mann Whitney: U = 779; p = 0,137). Solo en adultos
la TCmin presentd diferencias significativas entre las estaciones (Kruskal-
Wallis: Haguos = 64, 33; p = 0,00001; ANOVA: Fjsvenes 2) = 0,095; p = 0,9; Fig.
13e; Tabla A10). En ninguno de los grupos etarios la TCmin se asocio al LHC
(Regresion lineal: R? aquros = 0,006; F1116) = 0,75; p = 0,38; R? jsvenes = 0,02;
Fa,15=0,32; p = 0,58).

La temperatura critica maxima (TCmax) de adultos de R. spinulosa
oscilo entre los 34,8°C y 39,2°C y fue significativamente superior a la TCmax
de los jovenes que varié entre 34,1°Cy 37,8°C (§ TCmaXaquitos.= 37,2 = 0,93°C;
X TCmaXjovenes = 36,9 + 0,96°C; Mann Whitney: U = 708,5; p = 0,03). Solo en
adultos se encontraron diferencias significativas de esta variable entre las
estaciones (ANOVA: Faduitos (4,118) = 9,6; p = 0,0001; Kruskal-Wallis: Hjsvenes =
5,47; p = 0,0649; Fig. 13e; Tabla A10). En ninguno de los grupos etarios la
TCmax mostré asociacion significativa con el LHC (Regresion lineal: R? =
0,0048; Faguios(1,120) = 0,582; p = 0,447; Regresion lineal: R* = 0,0861; Fisvenes
15 = 1,41; p = 0,2528).

El rango de tolerancia térmica de R. spinulosa fue similar en los grupos
etarios, siendo 39,9 + 1,8°C en los adultos y 40,1 £ 1,3°C en jovenes (Mann-
Whitney: U = 978,5; p = 0,91). Sélo en adultos vari6 entre las estaciones
(Kruskal-Wallis: Haguios = 40,8; p < 0,0001; Kruskal-Wallis: Hjsvenes = 1,93; p =
0,38), siendo mayor en V2 y menor en V1 (Fig. 13e; Tabla A10).

4.3 Comparacion interespecifica de parametros térmicos

La temperatura operativa (To) general de los dos afios registrada en la
localidad La Majadita fue mayor que la To general de la Quebrada La Flecha
(Towm=17,5+9,4°C; To =139 = 4,8°C; Prueba-t: t = 3,12; gl = 147; p =
0,003; Fig. 14a).

La temperatura corporal (Tc) general de R. arenarum fue mas elevada

que |8. de R SpInU|Osa (§ TCR.arenarum = 18,4 + 4°C; ; TCR.spinu|osa = 13,3 + 3,8°C;
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Mann Whitney: U = 4485,5; p = 0,0001). Los individuos adultos de R. arenarum
registraron mayor Tc que los adultos de R. spinulosa, lo mismo ocurrié con los
jovenes (Adultos: X TCrarenarum = 18,2 * 4°C; X TCrispinuosa = 13,2 * 3,7°C;
Prueba-t: tpsp = 10,26; p= 0,001; J6venes : X TCrarenarum = 19,3 + 3,8°C; X
TCr.spinulosa = 15,4 = 4°C; Mann Whitney: U = 186; p = 0,005) (Fig. 14b; Tabla 7).

Rhinella arenarum alcanzé mayores temperaturas preferidas (Tpref)
respecto a R. spinulosa (X Tprefg arenarum = 24,7 % 3,1°C; X Tprefg spinuiosa = 24 *
2,8°C; Mann Whitney: U = 9361; p = 0,017) (Fig. 14c; Tabla 7). Los adultos de
R. arenarum seleccionaron Tpref mas elevadas que los adultos de R.
spinulosa, sin embargo no fue diferente la Tpref de los jévenes (Adultos: X

TprefR.arenarum = 24,9 + 30C, ; TprefR.Spinmosa = 24,1 + 2,6°C, Mann Whltney U

6123; p = 0,007; Jévenes : X Tprefr arenaum = 23,6 * 3,5°C; X Tprefg spinuosa =
23,1 + 3,6°C; Prueba-t: tis0)= 0,57; p =0,57).

Las medidas de tendencia central de las temperaturas preferidas (Tpref)
y el intervalo intercuartilico de las temperaturas seleccionadas (Tset) de las
especies analizadas se presentan en la Tabla 7 (Fig. 15a). El Tset general de
R. arenarum se ubicé entre 21,9°C y 27,5°C, con el 86,6% (n = 136) de las Tc
por debajo de Tset y el 13,4% (n = 21) dentro del intervalo intercuartilico. Por
otra parte, el Tset de R. spinulosa resultd entre 21,2°C y 26,8°C, siendo el
100% de las Tc inferiores al mismo (Fig. 15b).

Tanto el indice de desviacién individual (db) como el indice de variacion
térmica del habitat (de) de los adultos de R. arenarum fueron menores al db y
de de los adultos de R. spinulosa (Mann Whitney: Uy, = 4847,5; Uge = 5403; p <
0,0001). En jévenes , ocurrié lo mismo con el db, y no hubo diferencia en el de
entre las especies (Mann Whitney: Ug, = 195; p = 0,03; Uge = 289,5; p = 0,75;
Fig. 15c-d; Tabla 7). Rhinella arenarum se comporté como termorregulador
moderado (Egeneral = 0,4; Eaduios = 0,4; Ejovenes = 0,6) mientras que R. spinulosa
presenté comportamiento termoconforme (Egeneral = 0,2; Eaduitos = 0,2; Ejovenes =
0,1) segun el valor del indice de efectividad en la termorregulacion (E).

Respecto a las temperaturas criticas, las TCmin de R. arenarum fueron
mayores que las de R. spinulosa tanto en adultos como en jovenes (Mann
Whitney: Uaduios = 113,5; p = 0,0001; Ujsvenes = 0; p < 0,001; Uespecies = 1502; p =
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0,0001; Fig. 14d). Lo mismo ocurrié con las temperaturas criticas maximas, las

TCmax de R. arenarum fueron mayor que las TCmax de R. spinulosa en

ambos grupos etarios (t-Student: taquitos 247y = 9,73; p = 0,0001; Mann-Whitney:

Ujévenes = 176,5, p = 0,03, Uespecies = 4892, p: 0,0001, Flg. 14d, Tabla 7)
Rhinella spinulosa present6 rangos de tolerancia térmica mas amplios que R
arenarum (Mann Whitney: Uaduitos = 599; Ujevenes = 0; p < 0,001).
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Figura 14: Temperaturas operativas (°C) de La Majadita y Quebrada La Flecha (a), letras diferentes
indican diferencias estadisticas en la comparacién entre sitios. Paradmetros térmicos de R. arenarum y
R. spinulosa: temperatura (°C) corporal (b) y temperatura preferida (c) donde letras diferentes indican
diferencias estadisticas en la comparacion interespecifica de las clases etarias (mayuUsculas: adultos,
minudsculas: jovenes ). Temperaturas criticas (°C) de las especies (d).
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Figura 15: distribucion de las temperaturas corporales de campo (Tc °C, barras) R. arenarum (a) y R.
spinulosa (b), los triangulos indican el valor medio de las Tc (negro), de las temperaturas operativas (To,
blanco) y de las temperaturas seleccionadas (Tpref, rojo), las lineas discontinuas indican el intervalo de
las temperaturas seleccionadas (Tset). indices de desviacion individual (db, a) e indices de calidad
térmica del ambiente (de, b) donde letras diferentes indican diferencias estadisticas en la comparacion
interespecifica de las clases etarias (mayuUsculas: adultos, mindsculas: jovenes ).
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Tabla 7. Temperaturas (°C) corporal (Tc) y preferidas (Tpref), rango de temperaturas seleccionadas (Tset), indices de desviacion individual (db), calidad
térmica (de) y eficiencia termorregulatoria (E); temperaturas criticas minimas (TCmin) y maximas (TCmax) de R. arenarum y R. spinulosa por clase etaria.
Se indica tamafio muestral entre paréntesis, media + desvio estandar.

Rango de Tset

Especie Clase Te Tpref ~Tset Tset db de E TCmin TCmax Margen térmico
inferior superior
General 159,37  247+31 219+37 275+ 47 17 4 45+3,1 382+15 33,7+54
(157) 9+3, 73, 9 %3, 5+35 , , 0, P ES, e ®d L ES
S
£ Adultos 8438  249+3  223+36 27743 2 8 0 443 38412 34£37
Q (123) 17,8 +3, 49+ 33, 7,7+34 5, 4 - x TS =
©
o Jovenes
34) 185+31 23,6+35 203+39 268%43 3 69 06 5+33 373+21 32,3+54
G(elré‘lezr)a' 134+38  24+28  212+33 268+32 79 102 02  -28%l7 371+1 39,9£17
&
o
>
E A(dluz'zgs 132+37 241+26 213+32 269+32 82 107 02 -27+18 37+1 39,7+17
(7]
o Jovenes
(18) 15+4,3 231+36 208+42 264+36 6 7 0,1 -35+1.2 366+1 40,1+13
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5. DISCUSION

Temperatura corporal de actividad

La temperatura corporal (Tc) de un ectotermo puede ser determinada
por estrategias de tigmotermia y/o por heliotermia (Huey y Slatkin, 1976). La Tc
de R. arenarum y R. spinulosa mostré diferentes asociaciones con las
temperaturas microambientales de aire (Ta) y de sustrato (Ts), lo que permite
plantear que los individuos de ambas especies obtienen temperatura tanto del
aire como del sustrato, alternando estrategias de tigmotermia y heliotermia.

Rhinella arenarum presenté mayor Tc que R. spinulosa y fue semejante
a Tay Ts, mientras que la Tc de R. spinulosa fue menor que las temperaturas
microambientales en todas las estaciones. Teniendo en cuenta que la
poblacion estudiada de R. spinulosa se encuentra en el limite inferior de su
distribucion altitudinal, se infiere que mantener una baja Tc es una
caracteristica intrinseca de la especie. Es interesante resaltar que R. spinulosa
presenta como estrategia fisiologica de tolerancia a climas frios, el aumento de
la concentracién de glucosa en sangre cuando es sometida a temperaturas
inferiores a 0°C, que funcionaria como crioprotector (Rodriguez et al., 2019).
Esta estrategia ha sido reportada en otras especies de anfibios tolerantes al frio
(Storey y Storey, 1986; Carvajalino Fernandez et al., 2011), y podria ser una
causa de que no se observe efecto Bogert en las Tc de las especies analizadas
en este trabajo.

Las diferencias de Tc halladas entre adultos y jévenes de R. spinulosa
pueden responder al efecto que la inercia térmica ejerce sobre los mecanismos
conductuales o fisioldgicos (Pough y Gans, 1982). Los organismos pequefios
tienen mayor relacién superficie/volumen, y por lo tanto la transferencia de
calor hacia el ambiente ocurre mas rapidamente, disminuyendo asi la
capacidad de retener temperatura (Garrick, 2008). En consecuencia, la Tc
tiende a ser mas elevada en los jovenes y es probable que resulte afectada por
la pérdida de calor durante la evaporacion (Tracy, 1976). También es posible
que estos organismos tengan mayores requerimientos térmicos para mantener
elevada la tasa de crecimiento (Brattstrom, 1979; Sinervo y Adolph, 1989),

razon que explicaria el acotado rango de Tc que presentaron los jovenes, de
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ambas especies, respecto a los adultos. Aunque no se encontré diferencia
estadistica en la Tc entre jovenes y adultos de R. arenarum, se han observado
Tc mas bajas en individuos de mayor tamafio respecto a individuos pequefios
(com. pers.).

Las Tc de R. arenarum y R. spinulosa concuerdan con lo reportado para
poblaciones del género que habitan la region &rida de Argentina (Sanabria y
Quiroga, 2019). La Tc de R. arenarum fue similar a la hallada en una poblacién
de la region del Desierto del Monte, y en ambos casos vario estacionalmente
(Sanabria et al., 2011). Un estudio llevado a cabo en la Quebrada La Flecha,
también reportd variabilidad de Tc en R. spinulosa (Rodriguez et al., 2019). En
el mismo sentido, Noronha de Souza et al. (2015) registraron diferencias
estacionales de Tc en R. schneideri en un sector de la Mata Atlantica brasilera,
en clausuras; y lo mismo ocurri6 en poblaciones silvestres de R. ornata, R.
schneideri y R. icterica de otras regiones de la meseta brasilera (Titon et al.,
2010). Conforme a estos resultados, la aclimatizacion estacional de Tc seria un
rasgo caracteristico del género, explicando, en parte, la distribucion de las
especies en sitios con diferentes ofertas térmicas.

Los principales factores ambientales que afectan directamente los
procesos fisioldgicos relacionados con la reproduccién en los anfibios, segun
Baker (1938), son la temperatura, el fotoperiodo y la precipitacion. Los
animales que habitan areas geograficas con marcada estacionalidad en las
variables ambientales se adaptan a estas variaciones, y sincronizan su
actividad reproductiva con el periodo del afio en el que las condiciones
climaticas y el suministro de alimentos son mas favorables para la
supervivencia de la descendencia (Lofts, 1975). La gametogénesis en los
anfibios depende de la temperatura, en climas templados es clara la relacion
entre los cambios anuales de temperatura y la espermatogénesis (Paniagua et
al., 1990). La mayoria de los machos presentan un ciclo testicular anual
caracterizado por un periodo de reposo (finales de otofio-invierno) y un periodo
espermatogénico (primavera y verano) (Paniagua et al., 1990; Beebee, 1995),
siendo probable que la temperatura influya especialmente en el periodo de
maduracion (meiosis) y/o la diferenciacion de las espermatidas (Bustos -
Obregon, 1979). En R. arenaurm del Desierto del Monte, el periodo
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reproductivo comienza a mediados del mes de agosto y finaliza en noviembre
(Sanabria et al., 2005); mientras que en la localidad La Majadita en diciembre,
enero y febrero se encuentra la mayor proporciéon de hembras y machos
reproductivos, finalizando la actividad reproductiva en marzo (Hidalgo, 2016).
La temporada reproductiva de R. spinulosa ocurre entre octubre y diciembre en
charcas y arroyos temporales (Marquez Garcia, 2010; Perotti et al., 2011;
Guantay et al., 2013). Los resultados de esta tesis confirmarian la relacion
entre la temperatura y la actividad reproductiva, registrando ambas especies
mayor Tc en verano, estacion de mayor actividad reproductiva. En el periodo
no reproductivo, las especies registraron menores Tc respecto al periodo
reproductivo. Resultados similares han sido reportados en machos de una
poblacion de R. arenarum de humedales del Desierto del Monte y en otras
especies de anfibios (Blaustein et al., 2001; Hartel, 2008; Sanabria y Quiroga,
2011).

Por otra parte, el aumento significativo de la temperatura minima del
ambiente en sitios ocupados por R. arenarum, junto al aumento de la radiacion
solar y la humedad relativa provocado por el cambio climatico, podria ser uno
de los factores responsables de la disminucion de la funcionalidad ovarica de
las hembras de la especie, reflejada en la disminucion significativa en la
maduracion de los ovocitos y un aumento en la lisis de los ovocitos (Manzano
et al., 2022). No se cuenta con estudios referidos a la fenologia reproductiva de
R. spinulosa que permitan analizar posibles cambios en la reproduccion de la

especie relacionados al impacto del cambio climatico.
Temperaturas preferidas

Las Tpref pueden no coincidir con la Tc de los individuos en la
naturaleza, sin embargo, se relacionan con el rendimiento de algunos procesos
fisiologicos de los organismos, ya que éstos suelen mejorar a temperaturas
cercanas de las Tpref (Angilletta et al., 2002; Angilletta y Angilletta, 2009;
Navas et al., 2008). El nivel de hidratacion y la alimentacion de los individuos
puede afectar significativamente la Tpref (Navas et al.,, 2021). Los datos
disponibles, obtenidos en diferentes condiciones, permiten observar diferentes

temperaturas preferidas para especies del género. Por ejemplo, en condiciones
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variables de humedad relativa del aire, R. marina present6 15,7°C de Tpref en
ambiente seco y 22,8°C en ambiente humedo (Malvin y Stephen, 1991); por
otro lado a distintos niveles de hidratacion (70% y 100%), individuos de R.
schneideri presentaron 21,4°C y 25,4°C, respectivamente (Anderson vy
Andrade, 2017). La condicién de ayuno no afecto significativamente la Tpref de
R. woodhousii siendo 26°C en individuos alimentados y 25,6°C en individuos en
ayunas (Witters y Sievert, 2001), sin embargo la estacionalidad incidi6 en la
Tpref de R. icterica sin alimentar, siendo 21,9°C la Tpref en la estacion fria y
seca, y 24,7°C en la estacion calida y humeda (de Oliveira Anderson et al.,
2018). Si bien en algunos géneros de lagartos ocurria el efecto Bogert (1949)
en las Tpref, dado que tienden a ser conservadas entre las especies; en
anfibios del género Rhinella puede plantearse que no habria tal efecto, al
menos considerando la disparidad de condiciones bajo las cuales se registra

Tpref.

La resistencia a la pérdida de agua que presenta la piel de los anfibios,
influye en el nivel de hidratacién de los organismos, y en consecuencia, en el
comportamiento y en las preferencias térmicas. Por ejemplo, en hylidos se han
encontrado correlaciones entre la Tpref y la resistencia a la deshidratacion
(Tracy y Christian, 2005). Especies del género Rhinella en ambientes aridos
presentan diferentes grados de resistencia a la deshidratacion (Titon y Gomes,
2015, 2017) siendo R. arenarum una especie con escasa resistencia (Prates y
Navas, 2009; Klinsky, 2018). No se cuenta con datos de resistencia a la
deshidratacion de R. spinulosa, por lo que son necesarios estudios sobre la
relacion entre la hidratacion y la seleccion de temperaturas de esta especie,
para evaluar coOmo se ajustaria el comportamiento termorregulador ante los
efectos de la deshidratacion (Navas et al., 2008).

Solo en adultos de R. arenarum la Tpref varido con las estaciones, tal
como ocurre en otras especies de anfibios (Bicego Nahas et al., 2001; Navas et
al.,, 2008; Sanabria et al., 2011; de Oliveira Anderson et al., 2018), siendo
mayor en verano y primavera. Si bien no se observd una correlaciéon
significativa de Tpref con las variables ambientales Tmax y Tmin, hubo

diferencias de estas variables entre estaciones, por lo que la variacion de Tpref
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en adultos podria estar relacionada a mecanismos de aclimatizacion térmica al
entorno cambiante. Sin embargo, Sanabria y Quiroga (2011) reportaron que la
Tpref de machos adultos fue similar en el periodo reproductivo (primavera -
verano) y no reproductivo en un humedal del Monte. Estos patrones
contrastantes, resaltan la importancia de contemplar el comportamiento de los
individuos en el gradiente térmico al momento de registrar las temperaturas
preferidas (Navas et al., 2021), debido a que un factor no considerado podria
afectar la seleccibn de temperatura. En R. spinulosa la estacionalidad
ambiental no ejerceria un efecto significativo en la Tpref.

Respeto a la variacion intraespecifica de Tpref, no se hallaron
diferencias entre jovenes y adultos en ninguna de las especies analizadas. No
obstante, las preferencias térmicas no son similares en todos los estadios
ontogénicos de anfibios, ya que las Tpref tienden a aumentar a medida que
avanza el desarrollo larvario y alcanzan su punto maximo en el climax
metamérfico (Floyd, 1984; Dupré & Petranka, 1985). La variacion de Tpref
estaria relacionada con la plasticidad de la fisiologia térmica de larvas
(Bodensteiner et al., 2021). Sanabria et al. (2020) registraron la Tpref de larvas
no metamorficas de R. arenarum en tres poblaciones de zonas aridas de la
provincia de San Juan, dando sustento al supuesto de plasticidad siendo
16,2°C, 17,6°C y 23,3°C las Tpref registradas respectivamente en el Rio Las
Tumanas, Rio San Agustin y Quebrada Las Flores. Notablemente la Tpref de
las larvas de la poblacion de la Quebrada Las Flores es muy préxima a la Tpref
de los juveniles de La Majadita (Tpref= 23,6°C), sitio de estudio de la presente
investigacion, situacion que refleja la ocurrencia de seleccion de temperaturas
similares en diferentes etapas de desarrollo. No es posible analizar la
plasticidad de Tpref en larvas de R. spinulosa, dado que se cuenta con la Tpref
de una sola poblacion, ubicada en el arroyo La Dehesa en la provincia de San
Juan, cuya Tpref fue 23,3°C (Sanabria et al., 2020), sin embargo es proxima a
la Tpref de los juveniles 23,1°C de la Quebrada La Flecha.

La mayor plasticidad de Tpref solo en el estadio larval de anfibios
(Bodensteiner et al., 2021), podria suponer cierto riesgo para los adultos, ante
el aumento de temperaturas ambientales ocasionado por el cambio climatico.
Sin embargo, la posibilidad de los adultos de poder seleccionar distintos
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microhabitats podria amortiguar la falta de labilidad de Tpref, en un ambiente
térmicamente heterogéneo.

Una comprension més acabada sobre la variacion etaria de Tpref en el
género Rhinella, requiere de futuros estudios que consideren todas las etapas
ontogénicas indagando puntualmente el estadio juvenil, ya que los escasos
datos publicados registran Tpref de estadios larvales (Dupré y Petranka, 1985;
O'Connor y Tracy, 1992; Sanabria et al., 2020), post metamoérficos (Sanabria et
al., 2015) y adultos (Sanabria et al., 2011). Asi mismo, en cuanto al andlisis de
las Tpref y siguiendo lo sugerido por Navas et al. (2021), en dichos trabajos
seria relevante analizar la varianza de los datos obtenidos en el gradiente, y
determinar si hay patrones de comportamiento que son ignorados al calcular
esta variable, examinando también efectos de la aclimatacion y alimentacién
previa a los experimentos (Clemente et al., 2020).

El indice de Hertz (1993) aplicado en esta investigacion para el calculo
de la eficiencia en la termorregulacién (E), requiere el registro de las
temperaturas preferidas en un gradiente térmico y el posterior calculo de la
media (Tpref), y del intervalo de dichas temperaturas (Tset). Se opté por
mantener la terminologia propuesta por el autor, sin embargo, actualmente se
discute un cambio en el vocabulario y se sugiere diferenciar las temperaturas
preferidas de las temperaturas seleccionadas. ElI cambio radica en que las
temperaturas seleccionadas describen solamente un patron operativo (lo
realizado en este trabajo), mientras que para registrar temperaturas preferidas
se requieren datos conductuales precisos, ademas de las temperaturas
maximas y minimas utilizadas por individuos, y asi identificar si un impulso
conductual desencadena los resultados obtenidos. Considerar la conducta y la
seleccion de temperatura en el ambiente, permitira diferenciar una termotaxis
positiva, seleccion de temperatura, de una termotaxis negativa, es decir, si los
individuos "eligen" temperaturas al evitar otras ofrecidas en el gradiente (Navas
et al., 2021).
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Relacion de las temperaturas preferidas con Tcy To

Los altos indices db obtenidos para R. arenarum y R. spinulosa reflejan
Tc inferiores a las Tpref. Si bien una Tc proxima a las Tpref seria beneficiosa
para los organismos (Hertz et al., 1993), la diferencia entre estas variables
podria deberse a la aclimatizacion de Tc a factores ambientales en lugar de
termorregular activamente aproximandose a las Tpref; este proceso explicaria

la termoregulacion termoconforme registrada en ambas especies.

Los indices de calidad térmica (de) de La Majadita y de la Quebrada La
Flecha indican que los individuos no obtienen los requerimientos térmicos
necesarios en su habitat; sin embargo, a pesar de la baja calidad térmica del
ambiente (valor alto de de) los jovenes de R. arenarum y de R. spinulosa
alcanzaron Tc por encima de To. En cuanto a la precision en la
termorregulacion, el mayor porcentaje de los registros de Tc de adultos y
jovenes de R. arenarum se ubicd por debajo del set-point inferior de Tpref, y
ocurrié lo mismo con el total de individuos de R. spinulosa (Fig. 9 y 11). Este
resultado era esperable dada a la baja calidad térmica de los microhabitats y
los altos requerimientos térmicos (Tpref) de las especies estudiadas, aunque la
discrepancia entre Tpref y Tc puede indicar simplemente algun grado de
disociacion de los factores ecoldgicos que afectan rasgos de la biologia de los

ectotermos (Angilletta, 2009).
Eficiencia en la termorregulacion

Si bien la termorregulacién es un mecanismo eficaz para afrontar la
variabilidad espacial y temporal del entorno térmico, presenta altos costos
relacionados con gastos de energia, aumento de la exposicion a depredadores
y disminucion de tiempo para alimentacion y encuentro de pareja (Huey y
Slatkin, 1976; Wells, 2007; Angilletta y Angilletta, 2009); ademas de los costos
vinculados a la necesidad de mantener el balance hidrico en los anfibios
(Brattstrom, 1963). Por lo tanto, en este grupo de vertebrados, el grado en que
termorregulan las especies representa un equilibrio entre costos y beneficios
(Huey y Slatkin, 1976; Huey, 1982). En funcion de los comportamientos

termorregulatorios hallados en R. arenarum (termorregulador moderado) y R.
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spinulosa (termoconforme), se infiere que dichos patrones podrian estar
relacionados con una disminucion en los costos de la termorregulacion (Huey y
Slatkin, 1976) y un aumento del tiempo destinado a la hidratacién, reproduccién
y busqueda de alimento (Angilletta y Angilletta, 2009). Este ajuste entre la
termorregulacion y la fisiologia, permitiria obtener temperatura del sustrato por
conduccion, y favoreceria al mismo tiempo, la absorcibn de agua para
mantener el equilibrio hidrico (Brattstrom 1963; Tracy, 1976; Angilleta et al.,
2002), teniendo en cuenta la baja resistencia a la deshidratacion de la piel de
R. arenarum. Ninguna de las especies de este estudio obtuvo valores negativos
de E, por lo tanto, los anfibios no evadieron microhabitats con temperaturas
gue se encuentran dentro del intervalo de Tpref.

La alternancia de estrategias termorregulatorias en adultos de R.
arenarum fue registrada para poblaciones de humedales del Desierto del Monte
(Sanabria et al., 2003, 2011). La presente investigacion corrobora tal
informacion siendo los adultos termoreguladores moderados en verano y otofio
del primer afio, y termoconformes a partir de la primera primavera; aportando
ademas gue el mismo comportamiento ocurre en el estadio juvenil. Los jévenes
estudiados en el primer afio de muestreo fueron termoconformes, mientras que
en segundo afio fueron termorreguladores moderados. El cambio de estrategia
podria responder a la oferta térmica del ambiente y seria una caracteristica de
algunas especies del género. El mismo comportamiento presentd R. icterica en
la selva de la Mata Atlantica (Brasil) en la estacion fria y seca (E = 0,03),
mientras que en la estacion célida y hameda los individuos evitaron sitios
térmicamente favorables (E = -0,48) (de Oliveira Anderson et al., 2018).

Los adultos y jovenes de R. spinulosa solo presentaron
comportamientos termoconformes, coincidiendo con los registros obtenidos
para individuos post metamorficos y adultos de la especie en ambientes
desérticos (Lambrinos y Kleier, 2003; Espinoza y Quinteros, 2008; Sanabria et
al.,, 2015; Rodriguez et al.,, 2019). De igual modo, poblaciones que se
encuentran a 1400 y 2400 m s.n.m. fueron termoconformes en condiciones
experimentales de laboratorio (Riquelme et al.,, 2016). Estos resultados
sustentan la hipétesis de que la termoconformidad seria la estrategia utilizada
por la especie y no sblo una respuesta a situaciones de laboratorio, donde los
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animales no necesitan invertir tiempo y energia seleccionando activamente
microambientes (Huey y Slatkin 1976; Huey, 1982).

Los cambios ambientales que ocasionaria el cambio climético, como el
aumento de la temperatura, la mayor duracion de la estacion seca, la
disminucién de la humedad del suelo y el aumento de la variabilidad interanual
de las precipitaciones; se estima afectardn a los anfibios sudamericanos
(Donnelly y Crump, 1998). Ante esta situacion y teniendo en cuenta la
estrategia termoconforme observada en R. spinulosa, podria plantearse que se
modificara la distribucion de esta especie debido a una estrecha éarea
geografica en la que se encuentra respecto a R. arenarum. Sin embargo,
modelos de nicho ecoldgico revelaron que las variables elevacion, temperatura
media e indice de humedad topografica predicen que las areas mas adecuadas
para su distribucibn coinciden con el area de distribucion actual,
amplidndose hacia el norte, a la vertiente occidental de los Andes y Patagonia
Argentina (Alveal et al., 2022).

La temperatura y la pérdida de agua son variables estrechamente
relacionadas que rigen la fisiologia y el comportamiento de los anfibios
(Kearney y Porter, 2009), por lo tanto ambas variables influyen en la
termorregulacion de los individuos. Si bien en esta investigacion no se midio la
taza de evaporacion de agua a través de la piel, se consideréd la pérdida de
agua de los modelos (Navas y Araujo, 2000) y fueron reemplazos al perder el
10% de su peso inicial. Los modelos de agar, representan el mismo tamaiio,
forma, postura y color de los sapos vivos, por lo tanto son considerados
herramientas eficientes para el registro de las temperaturas en los sitios
utilizados por los anfibios (Christian et al., 2017); permitiendo evaluar aspectos
de la termorregulacion contemplando la pérdida de agua. Lertzman-Lepofsky et
al. (2020) analizaron hébitats con las mismas variantes utilizadas en esta tesis
(Sol-Hamedo, Sol-Seco, Sombra-Himedo, Sombra-Seco) y concluyeron que
ciertos tipos de habitat brindan a los individuos la oportunidad de evitar o
reducir la exposicion a temperaturas operativas restrictivas y tasas de pérdida
de agua, sin embargo, ningun tipo de habitat reduce ambos riesgos fisiologicos

juntos.

55



Para los anfibios, la pérdida de agua que conduce a la desecacion puede
ser un limite fisiolégico mas restrictivo que la temperatura (Tracy et al., 1993),
por lo que buscan ambientes que mantengan la hidratacion a costa de
experimentar temperaturas sub-Optimas (Anderson y Andrade, 2017).
Considerando el aumento de la temperatura ambiental a nivel global y las
temperaturas oOptimas de rendimiento de los anfibios, en los ambientes de
montafia se prevé que los hébitats secos y sombreados seran los sitios con
mayor proteccion térmica para los anfibios en escenario climaticos futuros. Sin
embargo, la pérdida de agua por evaporacion podria ser excesiva. Por otra
parte, en ambientes hiumedos disminuira el riesgo de pérdida total de agua,
pero aumentard el riesgo de exposiciones a temperaturas que excedan la
temperatura 6ptima (Lertzman-Lepofsky et al., 2020). Tener en cuenta la
temperatura y la pérdida de agua por evaporacion a través del tegumento es
necesario en futuros estudios para prever las posibles respuestas de los

anfibios al cambio climético.
Temperaturas criticas y rango de tolerancia

Los limites térmicos, es decir las temperaturas criticas, delimitan el
rendimiento de los individuos. Por debajo de TCmin y por encima de TCmax, el
organismo no puede mantener las funciones necesarias para sobrevivir. La
TCmin de R. spinulosa fue significativamente menor (-2,7°C) a la TCmin de R.
arenarum (4,5°C), resultado esperado teniendo en cuenta que en el rango de
distribucion de R. spinulosa se encuentran sitios de altura (mas de 4000 m
s.n.m) con temperaturas extremas (Lambrinos y Kleier, 2003; Espinoza
y Quinteros, 2008), ademas de la funcién crioprotectora que la glucosa ejerce
en los individuos de la especie (Sanabria et al., 2015; Rodriguez et al., 2019).
Este hallazgo sustenta la idea de que los cambios evolutivos han conservado
en R. spinulosa bajas TCmin en el proceso de adaptacion a ambientes mas
célidos, respecto a otros sitios de mayor altura que habita la especie.

La TCmin del género Rhinella varia entre 2,7°C y 10,5°C (Navas et al.,
2007; Sanabria et al., 2012; McCann et al., 2014; Anderson y Andrade, 2017;
de Oliveira Anderson et al., 2018; Mittan y Zamudio, 2019), ubicandose R.
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arenarum de este estudio dentro de ese rango, mientras que la CTmin de R.
spinulosa lo amplia considerablemente.

En cuanto al extremo maximo del rango de tolerancia térmica del
género, la TCmax fluctia entre 35°C y 40,3°C (Sanabria et al., 2012; McCann
et al., 2014; Anderson y Andrade, 2017; de Oliveira Anderson et al., 2018;
Mittan y Zamudio, 2019), incluyendo las CTmax registradas en las especies de
este estudio. La menor variabilidad de CTmax exhibida en Rhinella evidenciaria
la inercia filogenética, o menor labilidad de CTmax respecto a TCmin,
registrada a menudo en especies de anfibios (Aradjo et al., 2013).

Por otra parte, caracteristicas ambientales y condiciones fisiolégicas de
los individuos pueden influenciar las temperaturas criticas (Hutchinson, 1961;
Brattstrom, 1963; Rezende et al., 2011; Simon et al.,, 2015). Por ejemplo,
temperaturas ambientales asociadas a diferentes alturas afectaron la TCmin de
R. marina en Australia, obteniendo una TCmin de 5,5°C en el sitio frio (750 m
s.n.m.) y de 7,5°C en el sitio calido (210 m s.n.m.; McCann et al., 2014). Lo
mismo ocurrid en Florida, Estados Unidos, con una poblacion de la misma
especie que alcanzé mayor tolerancia al frio respecto a una poblacion de sitio
calido (Mittan y Zamudio, 2019). En este sentido, la menor temperatura
ambiente (Tmin) hallada en la Quebrada La Flecha, podria también repercutir
en la menor TCmin de R. spinulosa.

Fluctuaciones estacionales en las temperaturas criticas se hallaron en R.
arenarum, en los individuos adultos de R. spinulosa y en la TCmax de jévenes
de esta especie, lo mismo ocurrié en otra poblacién de R. arenarum de clima
arido, alcanzando en la estacion humeda mayores TCmin y TCmax respecto a
la estacion seca (Sanabria et al., 2012). Rhinella icterica, en una region de
clima subtropical de Brasil, reporté una TCmin de 2,7°C en la estacion calida y
seca, y de 3,6°C en la estacion fria y humeda; y una TCmax de 38,6°C y
38,4°C respectivamente (de Oliveira Anderson et al., 2018). Respecto al ciclo
reproductivo, la TCmin de R. arenarum y R. spinulosa fue mayor durante el
periodo reproductivo y lo mismo ocurrio con la TCmax de R. spinulosa; sin
embargo, la TCmax de R. arenarum fue mayor en otofio, periodo no
reproductivo. Resultados similares se encontraron en la poblacion de R.
arenarum de los humedales del Desierto del Monte (Sanabria y Quiroga, 2011).
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Ante las diversas metodologias encontradas en la literatura para el
registro de las temperaturas criticas, las diferentes técnicas o instrumentos
utilizados podrian ser la fuente de variacion de los datos. Sean métodos
dinamicos, como los bafos térmicos con tasas de enfriamiento o calentamiento
reguladas, o métodos estaticos doénde los animales son sometidos
repentinamente a sitios frios o calientes; siempre deben considerarse las
caracteristicas morfolégicas de los individuos y los aspectos ecoldgicos de
cada especie para no exponerlas a peligros innecesarios. En todos los disefios
experimentales se requiere tener en cuenta los beneficios y limitaciones de
cada metodologia, por ejemplo, si bien los métodos estaticos utilizados en esta
investigacion resultan faciles de replicar y requieren materiales sencillos, no
proporcionaron una tasa constante de enfriamiento o calentamiento. Seria
provechoso aplicar diferentes técnicas en simultaneo a una misma muestra,
para determinar si los resultados difieren con los procedimientos y materiales
utilizados.

El rango de tolerancia térmica es considerado como la diferencia de los
limites térmicos TCmin y TCmax (Angilletta y Angilletta, 2009). Rhinella
spinulosa obtuvo mayor rango respecto a R. arenarum, lo que explicaria la
existencia de plasticidad fenotipica en el género. La diferencia estacional del
este rango hallada en R. icterica y en otra poblacion de R. arenarum (Sanabria
et al., 2012; de Oliveira Anderson et al., 2018), también sustentaria la hipétesis
de plasticidad fenotipica de las temperaturas criticas de Rhinella, caracteristica
registrada en otros géneros de anuros (Aradjo et al., 2013; Simon et al., 2015).
Seria enriquecedor analizar si dicha variacion ocurre también en el estadio
juvenil de otras especies del género, dado que en este estudio soélo se hallé
variacion estacional de temperaturas criticas en jovenes de R. arenarum. Si
bien se cuenta con estudios de temperaturas criticas de jovenes de R.
spinulosa y R. granulosus, se trata de individuos post metamorficos de menor
tamafio que los jovenes analizados en esta investigacion (Lambrinos y Kleier,
2003; Navas et al., 2007; Sanabria et al., 2015).

Por otra parte, R. arenarum, R. spinulosa y R. icterica presentan amplios
rangos térmicos superando los 30°C, caracteristica que favorece la
supervivencia en ambientes con marcada estacionalidad (Navas et al., 2008).
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Sin embargo, tal caracteristica podria ser perjudicial dado que otras especies
de ectotermos, a mayor tolerancia térmica tienen menor capacidad de
aclimatacion de las temperatura criticas siendo més sensibles a cambios
climaticos (Stillman, 2003).

En futuros trabajos podria analizarse la variacion estacional de los
parametros térmicos Tc, Tpref y Temperaturas Criticas en especies del género
Rhinella en un gradiente altitudinal, considerando lo planteado por Jansen
(1967) respecto a la mayor oscilacion térmica que ocurre en las montafias

respecto a los sitios de menor altura.
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6. CONCLUSIONES

Rhinella arenarum (Grupo “R. marina”, Pereyra et al.,, 2021) en
ambientes del Chaco Arido Serrano se comportd como termorregulador
moderado y termoconforme, mientras que R. spinulosa (Grupo “R. spinulosa’,
Pereyra et al., 2021) en ambientes del Desierto del Monte de altura fue
termoconforme. La Tpref y TCmax fueron significativamente mayores en R.
arenarum. Estos resultados refutan la primera hipotesis de esta investigacion
ya que Tpref, eficacia termorregulatoria y TCmax fueron diferentes entre las
especies. Por otra parte, el registro de menor Tc y TCmin en R. spinulosa
respecto a R. arenarum, respaldan la segunda hipétesis, y su correspondiente
prediccién, confirmando que R. spinulosa posee estrategias inherentes a
ambientes de alta altitud, que le permiten tolerar bajas temperaturas. Como
perspectivas futuras, seria interesante reforzar esta hipotesis realizando
comparaciones intraespecificas de R. spinulosa entre poblaciones a diferentes
pisos altitudinales.

En el analisis intraespecifico, adultos y jovenes de R. arenarum y R.
spinulosa presentaron similares Tpref y TCmin. Ocurrié lo mismo con la Tc de
R. arenarum, mientras que los jévenes de R. spinulosa presentaron Tc mas
elevada que los adultos. No obstante, en ambas especies, los jovenes
registraron menores TCmax respecto a los adultos, siendo este resultado el
Unico que condice con la tercera predicciéon planteada.

Estacionalmente, la Tc de adultos y jovenes de R. arenarum y R.
spinulosa fue mas elevada en verano. Considerando los demas parametros
térmicos de los anfibios, la Tpref fluctu6 en adultos de R. arenarum y las
temperaturas criticas variaron en ambos grupos etario de las dos especies,
salvo la TCmin de jovenes de R. spinulosa. Estos resultados avalan
parcialmente la cuarta hipotesis propuesta, dado que la Tc no fue la Unica
variable térmica que vari6 estacionalmente.

La alternancia de estrategias termorregulatorias de R. arenarum
indicaria un ajuste a diferentes condiciones ambientales, mientras que el

comportamiento termoconforme R. spinulosa en todas las estaciones
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analizadas, permite inferir que se trata de una estrategia conservada en la
especie.

Frente al actual cambio climatico, es posible que R. arenarum y R.
spinulosa toleren un aumento de temperatura ambiente dado que las To se
aproximarian al intervalo de temperaturas seleccionadas, optimizando el
rendimiento de las funciones fisiologicas al acercarse la Tc a la Tpref. Sin
embargo, es importante tener en cuenta otros factores que varian con el
cambio climatico, como el régimen de precipitaciones y su imprevisibilidad ya
gue éstos afectarian directamente a los anfibios en términos de hidratacién y

en relacién a los sitios de puestas.
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8. ANEXOS

Tabla Al. Comparacién anual de variables ambientales estacionales: temperatura méaxima (Tmax, °C),
temperatura minima (Tmin, °C), precipitaciones (PP, mm) y humedad relativa (HR %) en la localidad La
Majadita. Se indica media + desvio estandar, estadistico Prueba-t (t) y Mann Whitney (U), sumatoria
(precipitaciones) y la significancia p < 0,05 con el simbolo *.

. Variable X+SD,Me 6y X£SD,Meo6 Y e
Estacion Ambiental (afio 1) (afio 2) Estadistico P
Tmax 34,8+4,3 33,7+1,7 t=-0,72 > 0,05
Tmin 215+1,8 20+1,6 t=1,04
Verano
PP 475,8 151,9 t=2,54 0,06
HR 59,9+17,5 54,4+7,9 t=0,5 > 0,05
Tmax 235+3,3 27,2+3,4 t=-1,34 > 0,05
Tmin 13,9+24 15,9+ 3,2 t=-0,85
Otofio
PP 109,9 85,6 t=0,32
HR% 75,8+2,3 68,9+1,2 t=4,68 0,01*
Tmax 30,427 27,4 1,2 t=1,75 > 0,05
Tmin 15,9 +3,3 13,4+2,3 t=1,10
Primavera
PP 53,9 201,9 t=-0,9
HR 45+272 53,5+6,5 t=-2,15
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Tabla A2. Temperatura corporal (Tc) de R. arenarum de la poblacion en general, clases etarias y
estaciones, temperaturas microambientales aire (Ta) y sustrato (Ts). Se indica tamafio muestral entre
paréntesis, media + desvio estandar, comparacion de medias (ANOVA, F) o medianas (Kruskal Wallis, H)
de temperaturas generales y significancia p < 0,05 con el simbolo *. Estaciones y afios se indican con la
inicial de la estacion seguida por el nimero de afio: Verano 1 (V1), Otofio (O1), Primavera (P1), Verano 2
(V2), Otofio (02) y Primavera (P2). Diferentes letras indican diferencias estadisticas en cada estacién.

Clase

Tc

Ta Ts Estadistico p
General (169) 18,4+ 4,1 179+4 18,6 + 3 H (2,N = 501) = 2,26 0,32
Adultos (130) 18,2+4,1
Joévenes (39) 19,3+3,8
V1 (23) 244+23%  215+11% 214+14° H (2,N = 69) = 29,7 < 0,001*
Adultos (18) 244+18
Joévenes (5) 246+4,1
01 (12) 18 +2,3° 15,4 + 1* 16,2 +0,6"° F33 = 8,9 0,001*
Adultos (6) 181+21
Jovenes (6) 178+2,7
P1 (33) 16,9+22% 178+29" 182+23" H(@2,N=99)=6.2 0,045*
Adultos (28) 17,3+2,1
Jovenes (5) 15+1,5
V2 (30) 20,5+1,9 20,3+ 2,3 20,4 %22 H(2,N=90)=05 0,8
Adultos (24) 20,1+15
Jovenes (6) 22,2+26
02 (24) 21+0,9" 22+1,8° 21,6 +0,8° H(@2N=66)=638 0,03*
Adultos (16) 21+1
Jévenes (8) 206 +1
P2 (47) 14 +2,4* 13,1+23* 155+18° H (2N = 141) =24,9 < 0,001*
Adultos (39) 13,6 +2,3
Jovenes (8) 164+1,1
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Tabla A3. Temperaturas (°C) corporal (Tc) y preferidas (Tpref), rango de temperaturas seleccionadas (Tset)
de R. arenarum en general, por estacién y clase etaria. Estaciones y afios se indican con la inicial de la
estacion seguida por el niumero de afio: Verano 1 (V1), Otofio (O1), Primavera (P1), Verano 2 (V2), Otofio
(02) y Primavera (P2). Se indica tamafio muestral entre paréntesis, media * desvio estandar.

Rango de Tset
Clase Tc Tpref

Tset inferior Tset superior

General (157) 17,9+3,7 247 +3,1 21,9+ 3,7 27535
Adultos (123) 178+38 249+3 22,3+3,6 27,7+3,4
Joévenes (34) 185+3,1 23,6 +3,5 20,339 26,8 +4,3

V1 (11) 23,5+0,78 23,2+2,19 21,6 2,02 24,7 +2,78
Adultos (11) 23,5+0,78 23,2+2,19 21,6 2,02 24,7 +2,78
Jovenes (0) -

01 (12) 18+2,3 24,2 +3,9 21,4 + 4,65 27,3+ 4,61
Adultos (6) 18,1+ 2,04 25,8 +2,78 23,2+ 4,72 28,9+1,6
Jbévenes (6) 17,8 +2,7 22,6 +4,42 19,6 £4,2 25,7 +6,19

P1(33) 16,9+2,2 242 +3 21+ 3,93 27,2+3,6
Adultos (28) 17,3+ 2,15 243 +2,77 21,2+ 3,6 27,2+3,5
Jovenes (5) 15+1,5 23,5+45 19,6 + 5,96 27,3+4,34

V2 (30) 205+19 25,5+2,36 229+29 28,3+24
Adultos (24) 20,115 259+ 222 23,4276 28,6 +2,31
Jbévenes (6) 222+26 2425 21,1 +2,68 26,9 +2,69

02 (24) 2091 23,8+3,2 21,2+3,5 26,3+ 3,38
Adultos (16) 21+1 23,73 21,2 + 3,43 26,2 + 3,33
Jovenes (8) 20,6 £1 24,1 + 3,65 21,3 + 3,86 26,5+ 3,86

P2 (47) 141+24 254+3,4 22,4 +4,13 28,5+3,77
Adultos (38) 13,6 +23 257+34 229+4,1 28,7+ 3,53
Jévenes (9) 16,4+11 23,84 + 3,44 20,3+ 3,6 27,4 4,7
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Tabla A4. indices de desviacion individual (db), calidad térmica (de) y eficiencia
termorregulatoria (E) de R. arenarum en general, por estacién y clase etaria. Estaciones y afios
se indican con la inicial de la estacion seguida por el nimero de afio: Verano 1 (V1), Otofio
(01), Primavera (P1), Verano 2 (V2), Otofio (02) y Primavera (P2). Se indica tamafio muestral
entre paréntesis, media + desvio estandar.

Clase db de E
General (157) 4,7 7,7 0,4
Adultos (123) 5,2 8 0,4
Jévenes (34) 3 6,9 0,6

V1 (11) 0,8 1,8 0,6
Adultos (11) 0,8 1,8 0,6

Jovenes (0)

01 (12) 5 8,6 0,4
Adultos (6) 52 10,2 0,5
Joévenes (6) 3,9 7 0,4

P1 (33) 4,5 7.8 0,4
Adultos (28) 4.4 7,9 0,4
Jovenes (5) 5 7,1 0,3

V2 (30) 2,9 5 0,4
Adultos (24) 3,4 5,3 0,3
Jovenes (6) 0,6 3,9 0,9

02 (24) 1,9 34 0,4
Adultos (16) 1,9 31 0,4
Jovenes (8) 1,8 3,9 0,5

P2 (47) 8,3 12,9 0,4
Adultos (38) 9,3 13,3 0,3
Jévenes (9) 3,4 10,9 0,7
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Tabla A5. Longitud hocico cloaca (LHC;mm), temperatura critica minima (TCmin, °C) y temperatura critica
maxima (TCmax, °C) de R. arenarum en general, por estacion y clase etaria. Estaciones y afios se indican
con la inicial de la estacién seguida por el numero de afo: Verano 1 (V1), Otofio (O1), Primavera (P1),
Verano 2 (V2), Otofio (0O2) y Primavera (P2). Se indica tamafio muestral entre paréntesis, media + desvio
estandar.

Clase LHC (cm) TCmin (°C) TCmax (°C) Margen térmico
General (159) 82+15 45+31 38,2+1,5 33,7+54
Adultos (126) 88+t1 4,4+3 384+1,2 34 +3,7
Jévenes (33) 6+0,8 5%£3,3 37,321 32,3+£54

V1 (21) 89%2 11,3+1.8 36,319 25%3,2
Adultos (17) 9,7+1 10,9+1,7 37+1,2 26,1+2,2
Jovenes (4) 52+0,7 13,1+£15 33,2+0,7 204 +1,1

01 (12) 6,9+2,1 51+1,2 37,3+0,9 32,1+1.2
Adultos (6) 88+t1 57+14 37,9+0,7 32,2+1.3
Joévenes (6) 5+0,5 53+0,8 37,2+0,2 32+21

P1 (31) 8,3+1,3 4+1,3 37,9+0,9 339+15
Adultos (27) 8,7+0,9 38+1,3 341+1,3 30,3+1,32
Jovenes (4) 58+1 53+0,8 37,2+0,2 335+14
V2 (30) 83+1,1 4,2+0,9 38,9+0,9 346+21
Adultos (24) 8,7+0,7 42+1 39+0,7 348+14
Jovenes (6) 6,4+0,4 439+1 38,2+1,3 34,3+15

02 (24) 8,1+1,3 29+1 40+0,6 37,1+1,12,1
Adultos (16) 8,71 2,7+0,8 40,3+0,5 37,6 0,7
Jovenes (8) 6,5+0,1 3,312 39,4+ 04 36,2+1,1

P2 (47) 82+14 24+1 38,3+1,1 34,2+7,6
Adultos (34) 86+12 24+1 385+0,9 36,1+1,1

Jovenes (3) 6,5+04 28+15 3717 34,6 +29
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Tabla A6. Comparacién anual de variables ambientales estacionales: temperatura maxima (Tmax, °C),
temperatura minima (Tmin, °C), precipitaciones (PP, mm) y humedad relativa (HR %) en la localidad
Quebrada La Flecha. Se indica media + desvio estandar, estadistico Prueba-t (t) y Mann Whitney (U),
sumatoria (precipitaciones) y la significancia p < 0,05 con el simbolo *.

Variable X+SD,Me6Y Xx+SD,Meéy

Estacion Ambiental (afio 1) (afio 2) Estadistico p
Tmax 349+15 353+0,7 t=-0,43 > 0,05
Tmin 18,3+2 19,8+1,2 t=-1,08
Verano
PP 203,0 47,2 u=4
HR 42,1+9,3 45,4 +5,8 t=-0,53
Tmax 27,95 238+7,1 t=0,82 > 0,05
Tmin 12+59 11,1+4 t=0,22
Otofio
PP 71 18,9 u=1
HR 57+2,6 63,7 £ 13,7 t=-0,83
Tmax 26+2,9 28,6 +3,7 u=2 > 0,05
Tmin 10,1+ 3,4 10,7+ 3,5 t=-0,21
Primavera
PP 14,0 9,1 Uu=4
HR 42,3+4,8 36,9+4,8 t=1,38
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Tabla A7. Temperatura corporal (Tc) de R. spinulosa de la poblacion en general, clases etarias y
estaciones, temperaturas microambientales aire (Ta) y sustrato (Ts). Se indica tamafio muestral entre
paréntesis, media * desvio estandar, comparacion de medias (ANOVA, F) o medianas (Kruskal Wallis, H)
de temperaturas generales y significancia P < 0,05 con el simbolo *. Estaciones y afios se indican con la
inicial de la estacién seguida por el numero de afio: Verano 1 (V1), Otofio (O1), Primavera (P1), Verano 2
(V2), Otofio (02) y Primavera (P2). Diferentes letras indican diferencias estadisticas en cada estacion.

Clase Tc Ta Ts Estadistico p
General 13,3+3,8" 16,8 £ 5,28 16 + 4° H((2N=444)=485 < 0,001*
(142)
Adultos 13,2 +3,7
(124)
Jévenes 15,4+4,1
(18)
V1 (27) 145+1,.2" 16,3 +1,3° 16,5+ 1,3° F2.78 = 19,45 < 0,001*

Adultos (27) 145+1,.2

Joévenes (0) -

P1 (23) 11,2+1,3" 16,7 + 3,1° 135+ 1,6° Fe72 = 40,94 < 0,001*
Adultos (23) 11,4+1,.2

Jovenes (0) -

V2 (43) 17,7 +1,8" 22,7 £2,4° 20,9 +1,9° F.126) = 65,22 <0,001*

Adultos (30) 17,8+1,8

Jovenes 174+1,6
(13)
02 (25) 9,6 +3,3" 9,6 +3" 11,4 +2,6° H@2N=87)=7,73 0,02

Adultos (23) 9,7+3,2

Jovenes (2) 82+55

P2 (24) 10,5 +1,5" 15,4 +2,3° 15,1 +1,8° F69 = 50,75 <0,001*
Adultos (21)  10,4+15

Jovenes (3) 11+1
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Tabla A8. Temperaturas (°C) corporal (Tc) y preferidas (Tpref), rango de temperaturas seleccionadas
(Tset) de R. spinulosa en general, por estacion y clase etaria. Estaciones y afios se indican con la inicial
de la estacion seguida por el nUmero de afio: Verano 1 (V1), Primavera (P1), Verano 2 (V2), Otofio (02) y
Primavera (P2). Se indica tamafio muestral entre paréntesis, media + desvio estandar.

Rango de Tset

Clase Tc Tpref
Tset inferior Tset superior
General (142) 13,4+38 24+2,8 21,2+ 3,3 26,8+ 3,2
Adultos (124) 132+37 241+2,6 21,3+£3,2 26,9%3,2
Jévenes (18) 15+4,3 23,1+3,6 20,8 +4,2 26,4+ 3,6

V1 (27) 145+1,2 23,721 21,6 £4.3 25823
Adultos (27) 145+1.2 23721 21,6 +4,3 258+2,3
Jovenes (0) -

P1 (23) 112+1,3 24,4+2,6 20,8 £3,5 27,7+£3,1
Adultos (23) 114+1,2 244+ 277 21+35 27,7+3,2
Jovenes (0) -

V2 (43) 17,7+1,8 241+24 21627 26,6 £4,2
Adultos (30) 17,819 243+24 219+2,6 26,8+29
Jovenes (13) 175+15 23,623 21+27 26,3+2,7

02 (25) 96+33 229+3,.2 20,1 +3,9 26,5+ 3,7
Adultos (23) 9,7%3,2 23,4+29 20,2+3,8 26,7+ 3,6
Joévenes (2) 8,2+55 17,4+23 18,8+7,2 23,9+47

P2 (24) 10515 24,6 £ 3,7 21,7+43 27,8+4,1
Adultos (21) 104+£15 24,6 +3,3 215+38 27937
Jévenes (3) 11+1 24,6 £ 6,8 229+8 27,7+7,2
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Tabla A9. indices de desviacion individual (db), calidad térmica (de) y eficiencia termorregulatoria
(E) de R. spinulosa en general, por estacion y clase etaria. Estaciones y afios se indican con la
inicial de la estacion seguida por el nimero de afio: Verano 1 (V1), Otofio (O1), Primavera (P1),
Verano 2 (V2), Otofio (O2) y Primavera (P2). Se indica tamafio muestral entre paréntesis, media +
desvio estandar.

Clase db de E
General (142) 7,9 10,2 0,2
Adultos (124) 8,2 10,7 0,2
Jévenes (18) 6 7 0,1

V1 (27) 7.1 8 0,1
Adultos (27) 7,1 8 0,1

Jovenes (0)

P1 (24) 9,6 11,9 0,2
Adultos (23) 9,6 11,9 0,2

Jévenes (5)

V2 (43) 4 5 0,2
Adultos (30) 4,2 52 0,2
Jovenes (13) 3,7 45 0,2

02 (25) 11,2 13,6 0,2
Adultos (23) 10,5 17,3 0,4
Jévenes (2) 10,6 11,3 0,06

P2 (24) 11,2 13,6 0,2
Adultos (21) 11,1 13,6 0,2

Jévenes (3) 12 13,6 0,1




Tabla A10. Longitud hocico cloaca (LHC;mm), Temperatura critica minima (TCmin, °C) y Temperatura_
critica maxima (TCmax, °C) de R. spinulosa en general, por estacion y clase etaria. Estaciones y afios se
indican con la inicial de la estacion seguida por el numero de afio: Verano 1 (V1), Otofio (O1), Primavera
(P1), Verano 2 (V2), Otofio (O2) y Primavera (P2). Se indica tamafio muestral entre paréntesis, media +
desvio estandar.

Clase LHC (cm) TCmin (°C) TCmax (°C) Margen térmico
General (135) 79109 -2,8+17 37,1+1 39,9+ 1,7
Adultos (118) 6,504 2,718 371 39,7+1,7
Joévenes (17) 6,1+0,6 -35+1.2 3661 40,1+1,3

V1 (21) 8,3£0,5 -02x15 37,6 £0,7 378x14
Adultos (21) 8,3+0,5 -02+15 37,6 £0,7 378+14

Jovenes (0)

P1 (23) 8+0,8 -24+16 37,5+0,8 39,9+ 1,9
Adultos (23) 8+0,8 -24+16 37,5+0,8 39,9+ 1,9

Jovenes (0)

V2 (30) 76+12 -3,2+1,1 37,2+0,8 40,4+ 1,1
Adultos (24) 8,7+0,7 42+1 39+0,7 34,8+14
Jovenes (6) 6,4+0,4 39+1 382+1,3 34,3+ 15

02 (24) 82+14 24+1 38,3x1,1 34,2+ 7,6
Adultos (16) 8,71 2,7+0,8 40,3+0,5 37,6+ 0,7
Jovenes (8) 6,5+0,1 3,3+1,2 39,4+04 36,2+ 1,1

P2 (39) 82+14 24+1 38,3+1,1 35,9+ 7,6
Adultos (34) 8,6+1,2 24+1 38,5+0,8 36,2+ 1,1
Jévenes (5) 6,504 28x15 37+1,7 34,2+ 2,3
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