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“Filogeografia y distribucion de la rana africana en chile”

RESUMEN
En Chile el tnico anuro exético reportado a la fecha corresponde a la rana africana de
garras Xenopus laevis (Daudin), el que ingresaba al pais como animal de laboratorio ya en
la década de los afios setenta. Sin embargo, a partir de los afios ochenta comienza a
reportarse como una especie asilvestrada. Desde entonces ha invadido un é4rea de
aproximadamente 21.200 km”. En el contexto de la investigacién de esta invasién se

plantearon tres lineas de accién que fueron desarrolladas en esta tesis.

La primera consideré una sintesis de la informacion generada en Chile para éreas
relacionadas con su distribucion, caracterizacion del habitat invadido, reproduccidn,
mecanismos de dispersidn, dieta y amenazas. Si bien a la fecha existen importantes vacios
de informacién, la revision de los antecedentes disponibles permitié evidenciar el

acoplamiento de la especie a los ecosistemas acuéticos del pais.

La segunda linea de accidon se relaciond con el escaso conocimiento de los patrones que
subyacen a su dispersion. Para contribuir se construyé un modelo de nicho con las éareas
susceptibles de ser invadidas (modelo grueso) y en segundo lugar se exploraron las
variables topograficas, ecologicas y antropicas que permitieran analizar, a una escala local,
aquellos factores con mayor poder predictivo en el asentamiento de la rana africana en el
pais. La proyeccion en el sur de Sudamérica predice que la region mediterranea de Chile
presenta una alta sustentabilidad para la especie. Ademas la costa Atlantica de Argentina,

Uruguay y del Sur de Brasil presentarian areas sustentables para la especie, al igual que la




region centro norte de Argentina. A una escala local, se predice que ambientes acuaticos
con baja escorrentia, de aguas Iénticas, aguas turbias, altamente conectados, con presencia
de perturbaciones antrépicas (indice de impacto humano) e insertos en una red de arroyos y
canales de riego son los mas adecuados para ser ocupados por la rana africana en el 4rea

predicha de su invasion.

La tercera linea de accion, guarda relacion con que histdricamente se ha asumido que las
poblaciones invasivas de la rana africana derivan de la subespecie propia de la regién
mediterranea del Cabo en Sudafrica. Utilizando un marcador molecular de la region control
del DNA mitocondrial de la rana africana, se pudo determinar que éste presenta una baja
diversidad genética (solo dos haplotipos en el area invadida, en relacion a diez haplotipos
de dos localidades del area nativa). En este sentido, los resultados confirman que especies
con alta fertilidad y tasas de crecimiento (como ocurre con numerosos anfibios) tienen una
alta probabilidad de contrarrestar la depresion por endogamia. La invasién de la rana
africana en Chile demuestra que esta especie puede ser exitosa con una reducida
variabilidad genética, por lo tanto, pocos eventos de introduccién, una baja presion de
propagulos y fuertes cuellos de botella en la poblacion fundadora, no se asocian
necesariamente a factores adversos para el establecimiento de esta especie. Ello impone

desafios importantes en el control de las areas invadidas y prevencion de la expansion a

otras areas.

Palabras claves: Xenopus laevis, MAXENT, modelos de nicho, invasiones bioldgicas,

DNA mitocondrial, Chile.




INTRODUCCION GENERAL

Las invasiones bioldgicas constituyen unas de las principales amenazas a la biodiversidad
del planeta (Gamradt y Kats 1996, Hecnar y M'Closkey 1997, Lawler et al. 1999, Kats y
Ferrer 2003). Muy probablemente, ellas se potencian con otros factores tales como el
cambio climatico (Pounds 2001, Carey y Alexander 2003), la pérdida de hébitat (Petranka
et al. 1993), aumento de la radiacién ultravioleta (Anzalone et al. 1998, Lizana y Pedraza
1998), enfermedades (Johnson et al. 1999, Kiesecker et al. 2001, Mazzoni et al. 2003) y

contaminacion (Lips 1998, Davidson et al. 2001).

Tempranamente la rana africana, Xenopus laevis, se convirtio6 en un modelo animal
(Cannatella y De S& 1993) ampliamente utilizado en todo el mundo, desde su uso en
ensayos de embarazo en la década de los afios cincuenta (Shapiro y Zwarenstein 1934). Por
ello no es de extrafiar que a nivel global sea uno de los anfibios invasores mas ampliamente
distribuidos. De modo natural esta especie ocurre en gran parte del sub - Sahara africano,
donde abarca desde Sudéfrica al Zaire y desde el Este de Camerun hasta Uganda
(Cannatella y De S& 1993). Fuera de Africa, ha invadido California en Estados Unidos (Mc
Coid y Fritts 1980a, 1980b), Gales del Sur en Reino Unido (Measey 1998, Measey y
Tinsley 1998, Measey 2001), Francia (Fouquet y Measey 2006) y Chile (Lobos et al. 1999,

Lobos y Measey 2002, Lobos y Jaksic 2005).

En el caso de Chile, corresponde al inico anuro exdtico y asilvestrado presente en el pais.
X. laevis ingres6 a Chile como animal de laboratorio a partir de la década de los afios
setenta (Hermosilla 1994). Sin embargo, los primeros antecedentes sobre su presencia en

estado silvestre corresponden a los afios ochenta (Glade 1988, Veloso y Navarro 1988). La




presencia de la especie en medios acudticos proximos a la ciudad de Santiago, causé alarma
por su potencial impacto en los medios acudticos del pais (Glade 1988, Formas 1995). Sin
embargo, solamente en los ultimos afios, se ha podido comprender mejor la magnitud de
estd invasion (Lobos et al. 1999, Lobos 2002). En Chile, la rana africana ha ocupado
fundamentalmente medios acudticos de origen antrépico, existiendo muy pocos

antecedentes sobre su estatus en ambientes naturales.

Por otra parte, Chile central destaca como un centro importante de biodiversidad, en
especial por su alto grado de endemismo que alcanza a un 50% del total nacional
(Simonetti 1999). Sin embargo, la alta transformacién antrépica del paisaje, ha llevado a

sefalar al &rea como un “hot spot” de la biodiversidad global (Myers et al. 2002).

En este contexto, las introducciones de anfibios son relevantes, pues varias han sido
consideradas como nocivas para las areas invadidas (Kupferberg 1997, Kraus et al. 1999).
En el caso de Chile, se puede sefialar que X. laevis se ha propagado rapidamente,
invadiendo las regiones administrativas Quinta, Metropolitana y Sexta. En un escenario
optimista, su velocidad de dispersiéon ha alcanzado 3,1 — 3,9 km/afio y en un escenario

pesimista a 4,4-5,4 km/afio (Lobos y Jaksic 2005).

El avance en el conocimiento de la invasion de la rana africana en el pais, deberia aportar
informacién base para el disefio de una estrategia de control de la especie y en un marco
mas global deberia contribuir al conocimiento de la dindmica de las especies invasivas y su

rol en el funcionamiento de los ecosistemas mediterraneos.
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OBJETIVOS

Objetivo general

Establecer la variabilidad genética de la rana africana y el patron de la distribucién espacial

de su invasion en Chile.

Objetivos especificos

= Establecer los patrones genéticos que subyacen en la invasion de X. laevis en Chile, por
medio del analisis molecular de la regién control mitocondrial.

= Determinar el patrén de distribucion de X. /aevis a un nivel nacional por medio de un
modelo de nicho ecoldgico.

= Establecer el patrén de distribucién local de la invasion de la rana africana en Chile de
acuerdo a variables microambientales claves, utilizando modelos de regresion logistica

y herramientas SIG (sistemas de informacion geografica).
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HIPOTESIS

1- Considerando que Chile ha sido parte del comercio internacional de X. laevis, se propone

la ocurrencia de multiples eventos de introduccion (establecimiento).

2- En la invasién del sapo africano en Chile, se espera una menor variabilidad genética

(baja diversidad de haplotipos) en comparacidn a poblaciones de su rango natural.

3- Considerando el grado de similaridad ambiental entre el area de distribucion nativa del
sapo africano y dreas ubicadas fuera de ella, se propone que éste se refleje en diferentes

grados de invasibilidad.

4- Considerando los datos de distribucion de este anfibio en Chile, se propone que su

presencia/ausencia este modulada por factores topograficos, ecoldgicos y antropicos a nivel

local
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Capitulo 1: Revision del estado de la invasion de la rana africana Xenopus laevis en Chile

Status of the invasive Xenopus laevis in Chile

RESUMEN
En Chile el unico anuro exdtico reportado a la fecha corresponde a la rana africana de
garras Xenopus laevis (Daudin), el que ingresaba al pais como animal de laboratorio ya en
la década de los afios setenta. Sin embargo, a partir de los afios ochenta comienza a
reportarse como una especie asilvestrada. Desde entonces se ha ido generando informacién
sobre esta especie, en areas como su distribucion, caracterizacion del habitat invadido,
reproduccioén, mecanismos de dispersion, dieta y amenazas. La presente revision busca
sintetizar el estado del conocimiento de la invasién de este anuro en el pais, con miras a
aportar informacién base para su conocimiento a nivel local y en un marco mdas global
busca contribuir al conocimiento de la dindmica de las especies invasivas y su rol en el

funcionamiento de los ecosistemas mediterraneos.

Palabras claves: Xenopus laevis, Chile, distribucién, habitat, reproduccion, dispersion,

dieta, predacion, chitridomicosis.




£S5

ABSTRACT
In Chile, to date the only exotic anuran reported corresponds to the African clawed frog
Xenopus laevis (Daudin); which was already entering to the country in the seventies as a
laboratory animal. However, from the eighties it started to be reported as a species
becoming feral. I show a synthesis of the information generated in Chile for subjects related
to its distribution, characterization of the invaded habitat, reproduction, dispersal
mechanisms, diets and threats. Although to date there are yet important information gaps,

the review of the available data served to evidence the fitting of this species to the country’s

aquatic ecosystems.

Key words: Xenopus laevis, Chile, distribution, habitat, reproduction, dispersal, diets,

predation, chytridiomycosis.
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INTRODUCCION
Para Chile, Iriarte et al (2005) reconocen la presencia de al menos 24 vertebrados terrestres
y 26 peces de aguas continentales como especies exdticas. El conocimiento de la situacién
de estos vertebrados en Chile es escaso (Jaksic 1998). A nivel de anfibios, la inica especie
exotica reportada hasta ahora, corresponde a la rana africana de garras Xenopus laevis
(Daudin). X. [aevis ingreso a Chile como animal de laboratorio a partir de la década de los
afios setenta (Hermosilla 1994). Sin embargo, los primeros antecedentes sobre su presencia
en estado silvestre corresponden a los afios ochenta (Glade 1983, Veloso y Navarro 1988).
La presencia de la especie en medios acudticos proximos a la ciudad de Santiago, causé
alarma por su potencial impacto en los medios acudticos del pais (Glade 1983, Formas
1995). Sin embargo, solamente en los dltimos afios, se ha podido comprender mejor la
magnitud de esta invasién (Lobos et al. 1999, Lobos 2002). En Chile, la rana africana ha
ocupado fundamentalmente medios acuaticos de origen antrépico, existiendo muy pocos

antecedentes sobre su estatus en ambientes naturales, donde pudiera interactuar con

especies nativas.

Chile central, destaca como un centro importante de biodiversidad, en especial por su alto
grado de endemismo que alcanza a un 50% del total nacional (Simonetti 1999). Sin
embargo, la alta transformacién antrépica del paisaje, ha llevado a sefialar al 4rea como un
“hot spot” de la biodiversidad global (Myers et al. 2002). En este contexto, las
introducciones de anfibios son relevantes, pues varias han sido consideradas como nocivas
para las areas invadidas (Kupferberg 1997, Kraus et al. 1999). En este contexto la presente
revision busca sintetizar el estado del conocimiento de la invasion de este anuro en Chile,

con miras a aportar informacién base para su conocimiento a nivel local y en un marco més
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global busca contribuir al conocimiento de la dindmica de las especies invasivas y su rol en

el funcionamiento de los ecosistemas mediterraneos.

Primeros reportes de la invasién en Chile

Los primeros antecedentes de X. /aevis en Chile, se remontan a la década de los afios
setenta cuando la especie era importada como animal de laboratorio desde California en los
Estados Unidos. Sin embargo los primeros reportes desde medios silvestres datan de la
década de los afios ochenta, que lo circunscribian a la zona proxima a Santiago, capital de
Chile (Veloso y Navarro 1988), en especial con motivo de la elaboracion del primer libro
rojo de los vertebrados terrestres de Chile (Glade 1988), momento en el que los especialista
en anfibios, hicieron un llamado de alerta frente a la presencia de este anuro. El sitio de
inicio de la invasion corresponderia a la Laguna Carén ubicada préxima al Aeropuerto

Internacional de Santiago (Lobos y Jaksic 2005).

Distribucion actual

Xenopus laevis ha evidenciado una gran capacidad para colonizar los medios acuéticos de
Chile central (Lobos et al 1999). De acuerdo a lo observado, la especie se ha propagado
rapidamente, desde los primeros reportes sefialados por Veloso y Navarro (1988) que lo
circunscribian a la zona préxima a Santiago. Actualmente se distribuye entre las Regiones
administrativas IV a la VI, hasta los 600 msnm (aproximadamente una distribucion
longitudinal de 500 kilometros) (Lobos y Jaksic 2005). La distribucién de la rana africana

en Chile se muestra en la figura 1.
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Jaksic 1998 sostiene que X. /aevis habria sido introducido en 1973 en Chile (Laguna
Carén), en este escenario es posible sefialar que la rana africana se ha dispersado unos 75
km hacia oeste, con una tasa de dispersion de 3.1 km por afio (considerando que los sapos
alcanzaron el punto mas lejano al oeste en 1997). Hacia el sur se ha expandido alrededor de
97 km, con una tasa de 3.9 km por afio (el sitio mas lejano habria sido invadido en 1998).
Sin embargo varios autores (Veloso y Navarro 1988, Glade 1998, Lobos et al. 1999)
sefialan que X. laevis se habria naturalizado recién en 1980. En este escenario la tasa de
dispersion hacia el oeste seria de 4.4 km por afio y hacia el sur de 5.4 km por afio (tasas un
38 a 42% mas altas) (Lobos y Jaksic 2005). Sin embargo, estos antecedentes deben ser
tratados con cautela, pues las traslocaciones mediadas por humanos son un hecho comun en
esta invasion (McCoid y Fritts 1980). Un ejemplo de este tipo se da con la invasién de la
Cuarta Region administrativa de Chile (unos 400 km al norte de Santiago de Chile), region
que se caracteriza bioclimaticamente por presentar una tendencia mediterrénea é4rida, con
un periodo xérico de 10 meses (Di Castri 1968). Desde un punto de vista hidroldgico, la
region presenta tres cuencas principales (rios Elqui, Limari y Choapa en sentido norte —
sur). En prospecciones realizadas en el 2003 y 2007 se pudo constatar la presencia de X.
laevis en la cuenca del Rio Limari y su ausencia en las cuencas aledafias. Recientes andlisis

moleculares confirman que el stock genético del Limari es el mismo presente en Chile

central (Lobos in litt.).

Descripcion del habitat invadido
De acuerdo a lo observado, X. [aevis ha colonizado con éxito tranques de regadio y otros
medios acuaticos poco comunes para la batracofauna autdctona. Estos ambientes se

caracterizan principalmente por la pobre oxigenacién del agua y valores variables de pH,
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conductividad y temperatura (Lobos 2002). Un hecho significativo, es que la gran mayoria
de los cuerpos de aguas prospectados corresponden a medios lénticos que presentan niveles
de alta turbidez, lo que demuestra la preferencia de la especie por este tipo de hébitat. Lo
anterior puede obedecer a una estrategia de defensa frente a la predacién en su lugar de
origen. Measey y Channing (2003) sefialan que en su rango de distribucién natural X.
laevis ha colonizado con éxito cuerpos de aguas de origen antrépico, situacion que refuerza
las observaciones realizadas en Chile. Un aspecto preocupante en la actualidad en Chile, es
la invasién de medios naturales, en especial quebradas de la costa del Pacifico, donde X.
laevis coexiste con especies nativas de peces y anfibios, desconociéndose a la fecha el nivel
de impacto resultante de esta interaccion. La figura 2 muestra el curso de la invasién de la
rana africana en Quebrada de Coérdova, una quebrada natural de la costa de Chile, sitio que
ha sido definido como prioritario para la conservacién de la biodiversidad en la regién
central del pais (Villagran et al. 1980, Mufioz et al. 1996). En esta quebrada se ha
monitoreado tres sectores donde se aprecia que X. /aevis ha comenzado ha ser detectado en
esta area natural a partir del afio 2003 (figura 2). Prospecciones exhaustivas realizadas por

el autor en el afio 1997 no evidenciaban la presencia de este anfibio en dicha quebrada.

Reproduccién

A la fecha no existen estudios sobre aspectos reproductivos de la rana africana en Chile.
Preliminarmente se ha monitoreado un tranque de riego en las proximidades de Santiago de
Chile (Antumapu), donde se ha estudiado la dindmica de las larvas de la especie. Ellas
estan ausentes durante el otofio e invierno y aparecen a fines del mes de octubre y
permanecen hasta comienzo de mayo del afio siguiente, aproximadamente 6 meses con al

menos dos posturas (Lobos com. pers.) (figura 3). Aparentemente, las bajas temperaturas
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invernales del clima mediterrdneo chileno, representan un freno para una potencial

reproduccidn continua de la especie.

Dispersion

Las principales vias de dispersion en Chile son:

Dispersion por canales de riego

El creciente desarrollo de la agricultura en Chile, acompafiada de la construccién de
tranques y canales de riego ha sido la principal via de dispersion de la rana africana en el
pais (Lobos y Measey 2002, Lobos y Jaksic 2005). En efecto, el principal hébitat de X.
laevis en Chile son los tranques de riego, donde la rana africana encuentra baja
competencia con especies nativas, abundante alimento (pocas especies de invertebrados
pero con altas densidades como copépodos, chirondmidos, moluscos como Physa sp.) y

medios estables, en una regién que presenta una estacion seca de 6 a 7 meses (Di Castri

1968).

Dispersion intencional

En la actualidad la principal amenaza para Chile es el uso de X. /aevis como mascota, con
el consecuente riesgo de escape de los animales. Como ya se reportd mas arriba, la invasion
de la cuenca del Rio Limari, a unos 400 km del foco de invasion en central Chile, es un

ejemplo de este mecanismo.

Migracion terrestre
Luego del drenado parcial de un tranque de riego en Chile central durante el invierno

austral del 2002 (tranque Rinconada de Maipt 33° 31° 41.47” S - 70° 49 52.51” W, 450
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msnm), este comenz6 a experimentar un proceso de desecamiento progresivo. Para los
primeros dias de diciembre estaba restringido a varias pozas de tamafio variable de 5 a 15
cms de profundidad. Durante la mafiana del 2 de diciembre (observaciones directas desde
las 10:00 hrs), se observo una intensa actividad de desplazamiento de animales entre las
pozas y en menor medida fuera de la linea litoral sur del tranque. A las 22:00 hrs se
desarrollé un proceso masivo de desplazamiento de animales desde la orilla litoral sur del
tranque. No més de 10 animales se desplazaban en el sentido contrario, es decir por la orilla

norte (sector sin canales de regadio).

Estos procesos de dispersion parecen ser comunes en Chile, donde aproximadamente cada
10 afios los tranques son secados para su mantencién (dragado, extraccion de sedimentos y
plantas). Existen antecedentes de al menos otros tres procesos de migracion terrestre en
Chile (tranque San Juan, tranque en Alhue e invasién del humedal del Santuario de la

Naturaleza Laguna el Peral) (Lobos obs. pers.).

Dieta

En Chile central X. laevis preda fundamentalmente sobre insectos, moluscos y crusticeos
(Lobos y Jaksic 2005). Similares hallazgos han sido reportados en Estados Unidos (McCoid
y Fritts 1989) y Reino Unido (Measey 1998). Una fracciéon importante de insectos
corresponde a chironémidos. En moluscos, los principales componente son caracoles del
género Physa sp. Los crustaceos mayoritariamente corresponden a Ostracodos. Las presas
mencionadas son principalmente sedentarias, 1o que sugiere que la especie forrajea sobre
especies lentas de fondo. Presas de origen terrestre son capturadas por estos anfibios, al

caer al agua, aunque hay evidencia de la captura de ellas en tierra por este anuro (Measey
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1998). Sin embargo un aspecto interesante a nivel dietario, es evaluar como una especie
exdtica logra insertarse en un medio donde compite con otras especies. En la figura 4 se
muestra el resultado de los andlisis de contenidos estomacales de animales capturados en
Quebrada de Cérdova. Se puede observar que la dieta de X. /aevis se asemeja mas a la del
pez exdtico (Cyclasoma facetum), lo que dice relacion con su historia de vida
principalmente acudtica. En Chile central sélo se reporta una especie completamente
acudtica, la rana chilena (Caudiverbera caudiverbera) con una historia de vida parecida a la
de la rana africana. En este contexto, se podria especular que los peces de los ecosistemas
acuaticos, podrian ser impactados por la competencia tréfica con este nuevo elemento de

los ecosistemas de aguas dulces de central Chile.

Amenazas

Poca atencién ha recibido en Chile la amenaza que representa la invasiéon de la rana
africana (Solis et al. 2004), en especial cuando la biodiversidad de Chile central destaca por
la presencia de especies endémicas y amenazadas (Simonetti 1999, Myers et al. 2000). La
observacion anterior se apoya fundamentalmente en el importante rol de predador de
invertebrados de X. laevis (ver dieta mas arriba). No obstante, la mayor parte de los
estudios procede de ambientes fuertemente perturbados por accién antrdpica (tranques de
riego) y que por lo general las presas invertebradas suelen tener una larga duracion en los

tractos digestivos debido a sus exoesqueletos quitinosos.

Predacion sobre peces nativos

En diciembre de 2003, parte importante de la desembocadura del Rio Maipo en Chile

central, quedd reducida a pozones donde se observo presencia de la rana africana. En una
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de estas pozas se colectd 10 ejemplares (0,8 animales/m®) durante un periodo de 20
minutos, para analizar sus contenidos estomacales. Para el caso de los sapos juveniles la
dieta consistio fundamentalmente de invertebrados, mientras que en los adultos (4) la
presencia del pez nativo Cheirodon pisciculus (pocha) fue importante (12.8 % del total de

presas, 78, 5% de la biomasa total de presas; tabla 1).

Los estudios dietarios realizados en Chile (Lobos et al. 1999, Lobos y Measey 2002)
confirmaban la preferencia predatora de X. laevis por invertebrados acuéticos. Sin embargo,
la predacién del pez nativo C. pisciculus, por parte de la rana africana, es el primer reporte
de predacién sobre un vertebrado nativo para el pais. La desecaciéon de los cursos de aguas
en el verano, es un evento recurrente en la region mediterranea de Chile, lo que acrecienta

los riesgos para las especies nativas de peces y larvas de anuros.

Diseminacion del hongo Batrachochytrium dendrobatidis

Con mucha fuerza se ha sugerido que enfermedades emergentes estarian involucradas de
manera importante en el proceso de declinacion de anfibios. Uno de los agentes mds
estudiado ha sido el hongo Batrachochytrium dendrobatidis, asociado por primera vez a la
muerte en masa de anfibios por Berger et al. (1998). En la actualidad existe gran
preocupacién porque especies invasivas como la rana africana podrian estar actuando como
vectores de la enfermedad (Weldon et al. 2004). Un elemento clave en muchos de los casos
atribuidos a enfermedades, es el hecho de que animales sanos son portadores de estos
agentes sin evidenciar signos clinicos, lo que sugeriria que factores estresantes podrian

desencadenar cuadros agudos. En este sentido, Pound et al (2001) sefialan que el cambio
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del clima a nivel global, estaria generando un escenario Optimo para el desarrollo y

transmisién de agentes infecciones como el hongo Batrachochytrium.

La situacién en Chile es preocupante, pues X. /aevis al menos ha invadido gran parte del
area mediterranea del pais (Lobos 2002, Lobos y Jaksic 2005) y de acuerdo a Weldon et al.
(2004) el origen de este hongo estarfa en Africa, siendo el comercio internacional de X.
laevis, una de las explicaciones para la diseminacién de la enfermedad. En este sentido un
reciente estudio de Solis et al. (2010), confirma la presencia de Batrachochytrium en
poblaciones de la rana africana en Chile. Este hallazgo es el primer reporte de este agente

en Chile y representa, probablemente, la mayor amenaza por parte de este anuro exdtico.
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CONCLUSIONES
Xenopus laevis ha demostrado una amplia capacidad para invadir ambientes mediterraneos
(Mc Coid y Fritts 1980, Mc Coid y Fritts 1980, Lobos y Jaksic 2005) y otros mas
templados (Measey 1998). Pese a su amplia distribucion a nivel global, la especie no ha
sido percibida como una amenaza importante, a diferencia de otros anuros como
Eleutherodactylus ~ coqui,  Lithobates  catesbeianus 'y  Rhinella  marinus

(www.issg.org/database, Invasive Species Specialist Group). Lo anterior se contradice con

las amplias areas que este anuro ha invadido y con su importante rol como vector del hongo

Batrachochytrium dendrobatidis (Weldon et al. 2004, Solis et al 2010).

En Chile existen escasos antecedentes del impacto (o no impacto) que esta especie invasora
pueda estar generando en los medios acuaticos del pais. No obstante los recientes hallazgos
del hongo chitrido en poblaciones de X. laevis en Chile (Solis et al 2010) representa la més
seria amenaza de esta especie a la batracofauna nacional. En este contexto las directrices
futuras deberian orientarse al monitoreo y vigilancia de esta especie, orientando los
esfuerzos a impedir la expansion de este anuro a areas no invadidas y que constituyan un
habitat adecuado para la especie. Ademas el comercio de la especie (en especial como

mascota) deberia ser estrictamente prohibido en el pais.
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Tabla 1. Contenidos estomacales de 4 ejemplares adultos de Xenopus laevis de la

desembocadura del Rio Maipo, expresada en cantidad de presa, biomasa (gramos) y

frecuencia.

CANTIDAD PRESAS BIOMASA FRECUENCIA

N % gramos % N N/4

INSECTA
COLEPTERA
Carabidae 1 141 0,03 0,3 1 25,0
Hidrophilidae (1) 1 1,1 0,02 0.2 1 25,0
Dityscidae 1 =1 0,03 0,4 1 25,0
DIPTERA
Chironomidae (1) 3 3,2 0,01 0,1 1 25,0
ODONATA
Libellulidae (1) 3 39 0,23 2,4 2 50,0
CRUSTACEA
OSTRACODA 20 21,3 0,15 1,5 4 100,0
AMPHIPODA
Gamarus sp. 20 21.3 0,11 1,2 2 50,0
CRUSTACEA
Physa sp. 32 34,0 0,47 4.8 3 75,0
VERTEBRATA
PISCES
Cheirodon pisciculus 12 12.7 7,50 78,4 4 100,0
AMPHIBIA
\Xenopus laevis (1) 1 1,1 1,00 10,3 1 25,0
TOTALES . 94 100,00 9,56 100,00 2

(1) estadios larvales
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Figura 1. Distribucién de Xenopus laevis en Chile. Recuadro muestra el drea invadida en

Chile y la estrella sefiala la localidad de Laguna Carén primer reporte de la rana africana en

el pais.
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Figura 2. Densidad de anfibios y peces determinada por el método VES (Visual Encounter
Surveys) en tres sitios de Quebrada de Cordova, entre los afios 2003 al 2005. Rich =
Rhinella chilensis, Plth = Pleurodema thaul, Caca = Caudiverbera audiverbera, Alno
=Alsodes nodosus, Xele = Xenopus laevis y Cifa = Cichlasoma facetum (pez exdtico).

Barras con achurado representan especies exoticas.
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muestreo.




Dieta del sapo nativo Rhinella chilensis Dieta del sapo nativo Pleurodema thaul
N=10 N=13

Dieta del invasivo Xenopus laevis Dieta del pez exatico Cyclasoma facetum N= 10
N=16
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Figura 4. Dieta de los anfibios Rhinella atacamensis (terrestre), Pleurodema thaul (semi-acuatico), Xenopus laevis (acuatico) y un pez
exotico (Cyclasoma facetum) en Quebrada de Cérdova. Método de analisis consider¢ la técnica de flushing estomacal, a excepcion del

pez exético Chiclasoma facetum con anélisis directo de estomagos removidos.
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Capitule 2: Filogeografia de la rana africana Xenopus laevis (Pipidae) en Chile
Filogeography of African claw frog Xenopus laevis (Pipidae) in Chile
RESUMEN
Histéricamente se ha asumido que las poblaciones invasivas de la rana africana Xenopus
laevis derivan de la subespecie propia de la region Mediterranea del Cabo en Sudéfrica. En
Chile Xenopus ha invadido con éxito un area de aproximadamente 210 kms latitudinales en
la regién Mediterrdnea (21.200 km?). Sin embargo, se desconocen los aspectos genéticos
que subyacen a esta invasion. A través del gen mitocondrial citocromo b se determiné que
la subespecie laevis, de la region del Cabo en Sudafrica, es la que ha invadido Chile. Por
otra parte el anélisis de la region control del DNA mitocondrial, indica que la invasién en
Chile presenta una baja diversidad genética (solo dos haplotipos en el 4rea invadida, en
relacién a diez haplotipos en dos localidades del &rea nativa). A nivel de genética del
paisaje, se observa que factores como la aridez y la altura han modelado la dispersion de la
especie, tanto desde el punto de vista ecologico como genético. En este sentido nuestros
resultados confirman que especies con alta fertilidad y tasas de crecimiento (como ocurre
con numerosos anfibios), tienen una alta probabilidad de contrarrestar la depresion por
“inbreeding”. La invasion del sapo africano en Chile, demuestra que esta especie pudo ser
exitosa con una muy reducida variabilidad genética, por lo tanto pocos eventos de
introduccion, una baja presion de propagulos y fuertes cuellos de botella en la poblacion
fundadora, no se asocian necesariamente a factores adversos para el establecimiento de esta
especie. Ello impone desafios importantes en el control de las areas invadidas y prevencion

de la expansidn a otras areas.
Palabras claves: filogeografia, invasiones bioldgicas, DNA mitocondrial, Xenopus laevis,

Chile.
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ABSTRACT
Historically it has been assumed that invasive populations of African clawed frog comes
from the own subspecies of the Mediterranean region in South Africa. Using a molecular
marker from the control region of the African clawed frog’ mitochondrial DNA, it was
determined that this has a low genetic diversity (only two haplotypes in the invaded area,
compared to the ten haplotypes of two areas in the native region). In this regard, results
confirmed that species with high fertility and growing rates (as it happens to be with
various amphibians) have a high probability of counterbalancing the depression by
endogamy. The invasion of the African clawed frog in Chile demonstrates that this species
can be successful with a low genetic diversity. Therefore, few events of introduction, low
propagule pressure and strong bottleneck effects in the founder population, are not
necessarily associated with adverse factors for the settlement of this species. These place

important challenges for the control of the invaded areas as well as for the prevention of

expansion to other areas.

Key words: Filogeography, biological invasions, mitochondrial DNA, Xenopus laevis,

Chile.
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INTRODUCCION
Las especies invasoras (AIS por sus siglas en inglés, “Alien Invasive Species”) constituyen
una de las principales amenazadas a la biodiversidad (Alford y Richards 1999, Gamradt y
Kats 1996, Hecnar y M'Closkey 1997, Lawler et al. 1999, Kats y Ferrer 2003). En el caso
de anfibios, varios autores se han referido a los efectos perjudiciales de estas AIS para las
dreas invadidas (Kupferberg 1997, Kraus et al. 1999, Crossland 2000). En este contexto, la
incorporacion de herramientas genéticas en el estudio de las AIS, ha sido considerado como
un elemento clave en el entendimiento y manejo de ellas (Dlugosch y Parker 2008,

Ficetola et al. 2008).

Dentro de los anfibios invasores, destaca Xenopus laevis (African Claw Frog), un modelo
animal (Cannatella y De S4 1993) ampliamente utilizado en todo el mundo, por su uso en
ensayos de embarazo en la década de los afios cincuenta (Shapiro y Zwarenstein 1934).
Actualmente la especie es utilizada como animal de investigacion y mas recientemente se
ha incorporado al comercio global de mascotas (McCoid y Fritts 1989, Lobos y Jaksic
2005). Dentro del género Xenopus se reconocen 16 especies, todas de distribucion africana
y compleja resolucién taxondémica (Kobel et al. 1996). En relacion a X. [aevis, Cannatella y
De Sé (1993) sefialan que la especie se distribuye en gran parte del sub - Sahara africano,
desde Sudafrica a Zaire, y desde el este de Camerun hasta Uganda. En este rango, Kobel et
al. (1996) reconocieron 6 subespecies (laevis, petersii, poweri, victorianus, sudanensis,
bunyonensis). De acuerdo a antecedentes historicos, la subespecie exportada como parte del
comercio global corresponderia a X. laevis laevis, proveniente de la regién Mediterranea
del Cabo. Por lo tanto, en las invasiones de California en Estados Unidos (Mc Coid y Fritts

1980a, 1980b), Gales del Sur en Reino Unido (Measey 1998, Measey y Tinsley 1998), y
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Chile (Lobos et al. 1999, Lobos y Measey 2002, Lobos y Jaksic 2005), se ha propuesto que
la especie invasora corresponderia a Xenopus laevis laevis. No obstante Measey y
Channing (2003), utilizando parte del gen citocromo b del DNA mitocondrial (mtDNA),
concluyen que en el sur de Africa coexisten tres clados dentro de la especie reconocida
como X. laevis y hacen notar que trabajos basados en especimenes de Sudafrica, no han

logrado identificar con seguridad el estado taxondmico de estas formas.

Un aspecto que llama la atencién sobre la propagacion de Xenopus laevis a nivel global, es
la escasa atencion que han recibido los aspectos genéticos que subyacen a su invasién. Esto
a pesar de que se cuenta con poblaciones establecidas tempranamente en el Reino Unido
(1962), California en Estados Unidos (1969), y otras mas recientes tanto en Chile como en
Francia en la década de los ochenta (Tinsley y Mc Coid 1996, Fouquet y Measey 2006). Se
desconoce la relacidén genética existente entre todas estas poblaciones. En este sentido, la
utilizaciéon de marcadores moleculares en el estudio de bioinvasiones, puede contribuir de
manera significativa a comprender aspectos tales como las fuentes de origen (Bastrop et al.
1998), variabilidad genética (Barbaresi et al. 2003), efectos de eventos de cuellos de botella
(Net et al. 1975), identificacion de especies cripticas (Bastrop et al. 1998) y estructuracién
filogeografica (Slade y Moritz 1998). De este modo, se ha podido establecer que el
conocimiento de las fuentes de origen en una invasion bioldgica y el nimero de veces que
éstas han ocurrido, constituye un importante factor que contribuye a entender el éxito de
ellas (Dlugosch y Parker 2008 para una revision). Del mismo modo, se ha planteado que la
diversidad genética del grupo fundador influiria de manera importante en la capacidad

colonizadora (Fenster y Dudash 1996, Kreiser et al. 2000, Kolbe et al. 2004).
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En Chile, la presencia de X. /aevis a partir de los afios 80 (Veloso y Navarro 1988) ha
causado alarma por su potencial impacto en los ambientes acuaticos del pais (Glade 1988,
Formas 1995, Lobos et al. 1999, Lobos 2002, Lobos y Garin 2002). En la actualidad, se
sabe que X. laevis ha alcanzado densidades importantes (Lobos y Measey 2002) y que sigue
avanzando en la colonizacién del pais (Lobos y Jaksic 2005). Del mismo modo, se
desconoce si se tratd de un evento de introduccion unico o multiple, al no existir registros
histéricos de su ingreso. En relacion a aspectos genéticos de la invasién de Chile, un
estudio realizado por Veloso et al. (2004), concluyé que para tres localidades del pais, la
especie invasora corresponde a X. /aevis a partir de estudios de cariotipo y secuenciacion de
un segmento del citocromo b. No obstante, es prudente considerar que este estudio abarcéd
solo un pequefio numero de animales de poblaciones cercanas a la ciudad de Santiago, y

que otras especies como X. tropicalis también son parte del comercio global de especies.

En este estudio se analiza el origen de la invasion del sapo africano en Chile, para lo cual se
incluyen muestras de toda el area invadida en el pais, las que son comparadas con
representantes del género en el sur de Africa por medio de un marcador de citocromo b. En
segundo lugar se describe el patron filogeografico del area invadida, analizando la regién
control del mtDNA. Este estudio representa el primer andlisis genético poblacional dentro
de la especie Xenopus laevis, lo que a futuro representa una oportunidad para el estudio del

resto de las 4reas invadidas por este anfibio.
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MATERIAL Y METODOS

Area de estudio y muestreo

El anélisis considerd la inclusion de ejemplares capturados en 23 localidades (166
individuos) ubicadas a lo largo del é4rea invadida por el sapo éﬁ’icano en Chile (rango
latitudinal de aproximadamente 210 kms). Por otra parte, se muestrearon dos localidades en
la regién del Cabo, Sudafrica (Reserva Nacional Jonkershoek y Stellenbosch; con 4 y 18
individuos respectivamente), como posible fuente de la invasiéon de Chile (ver figura 1).
Para las capturas se utilizaron trampas “ad hoc” de captura viva (baldes con cono abierto de
entrada lateral cebados con higado de vacuno; Lobos y Measey 2002). Los animales

capturados fueron sacrificados mediante la aplicacion de Lidocaina al 10% intraperitoneal.

Andlisis de DNA

Las muestras analizadas incluyeron especimenes adultos, juveniles y larvas. El DNA
genomico fue extraido desde dedos, musculos e higado, usando una modificacién del
método de extraccion con sales de Jowett (1986). Se amplificd un segmento de 290 pb del
gen citocromo b utilizando los partidores universales Cytb 15" CCA TCC AAC ATC TCA
GCA TGA TGA AA 3" yCytb Il 5 CCC TCA GAA TGA TAT TTG TCC TCA 3
(detalles del protocolo de amplificacion pueden ser consultados en Measey y Channing
2003). En segundo lugar, con el objetivo de analizar la filogeografia del 4rea invadida, se
amplifico un fragmento de 1300 pb correspondiente al primer segmento de la regioén control
del mtDNA de Xenopus laevis. Para ello, se confeccionaron partidores especificos con el
objeto de secuenciar la regién sefialada, pues ellos no se encontraban descritos previamente.
La reaccion en cadena de la polimerasa (PCR) fue realizada con los primers dloopXenH 5°

ATC ACG GAG AYT GTT TAT TAAG" 3 y dloopXLS2 5" TAT CTC CCG ACG TAT
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GCA CTAAG' 3. Los PCRs fueron realizados en un volumen total de 30 L, con 3 mM
10X PCR Buffer MgCl,, 1,8 mM MgCl,, 0,4 dNtp 10 uM, 0,6 uM de cada partidor, 0,25 U
de AmpliTaq Gold DNA polimerasa (Applied Biosystems) y 10-30 ng de DNA. El
protocolo para los PCR incluyd un paso inicial de denaturacion de 2 — min a 94°C; 36
ciclos de denaturacion a 94°C por 30 s, alineamiento a 56 °C por 45 s y elongacion a 72°C
por 1 min y 30s seguido por una extension final de 72°C por 5 min. Los productos de PCR

fueron secuenciados en ambas direcciones en un secuenciador automatico ABI3730XL

(Applied Biosystems).

Andlisis de datos

Se utilizé el programa BioEdit v.7.0.7.0 (Hall 1999) para realizar los alineamientos de las
secuencias (Higgins et al. 1996). Para el alineamiento de las secuencias del gen citocromo
b, se utilizé dos secuencias de Xenopus epitropicalis como referencia para el alineamiento
(AY 217721 y AY 217722). Para el estudio de la region control se utilizé una secuencia de
Xenopus tropicalis (AY 789013). En ambos casos la optimizacién de las secuencias se
realizd al ojo (Bibb et al. 1981). Para generar los datos haplotipicos se utiliz el programa
DnaSP v.4.10.9, y para construir la red de haplotipos con un 95% de soporte estadistico
(método median-joining) y visualizar las relaciones entre haplotipos se utiliz6 el software
Network v.4.2.0.1. Se estim¢ la diversidad nucleétidica (r) y la diversidad haplotipica (Hg)

para cada una de las poblaciones nativas e introducidas utilizando el software ARLEQUIN

3510

Las relaciones filogeograficas entre las poblaciones analizadas, fueron establecidas a través

de Méxima Parsimonia (MP) y Méximum-Likelihood (ML) disponibles en PAUP* 4.0 v10
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(Swofford 2001). En ambos casos se us6 la opcién de busqueda heuristica con “Tree
Bisection Reconnection”. La confiabilidad de los nodos se evalué mediante “bootstrap” no
paramétrico con 1000 pseudo-réplicas para ML y 5000 para MP (Felsenstein 1985). En el
caso de ML la eleccion del mejor modelo de sustituciéon nucleotidica se obtuvo con
JMODELTEST 0.1.1 y el criterio de informacion de Akaike (Posada y Crandall 1998). En
todos los analisis se utilizd a Xenopus epitropicalis como “outgroup”, debido a que

corresponde a una especie del centro norte de Africa.

Para visualizar el patron espacial de la variacion entre los individuos del drea invadida, se
utilizé el software “Alleles in Space” (AIS) (Miller 2005). Usando los datos geograficos
(proyectados en UTM) y los resultados de la distancia genética calculados en AIS, se creo
un paisaje tridimensional con la distancia genética en el eje Z (los ejes X e Y corresponden
a las direcciones cardinales). Debido a que AIS interpola por medio de una regresién que
utiliza los residuos del aislamiento por distancia de los individuos, un peak positivo en el
eje Z se deberia encontrar en un area geografica donde la divergencia genética sea alta.
Finalmente, para la representacion cartografica de la informacién se utilizé un sistema de
informacién geografica (ArcGIS 9.2 ®), con la informacidén expresada en coordenadas

UTM, zona 19 sur y datum WGS 84.
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RESULTADOS
El analisis de las secuencias del gen citocromo b de los representantes del sur de Africa de
Xenopus mas los haplotipos presentes en Chile, son representados en el arbol de Maximum-
Likelihood ML (figura 2; -InL= 1382.66954). Dicho arbol se obtuvo considerando el
modelo de sustitucion TIM1+G (Posada y Crandall 1998). Por otra parte, el andlisis de
Maxima Parsimonia recobrd un arbol con una topologia similar al generado por ML (largo
del 4rbol 189, Indice de Consistencia =0.55, Indice de Homoplasia=0.44, Indice de
Retencién=0.84, Indice de Retencién Corregido=0.47). En ambos casos, los andlisis
filogenéticos muestran que en Africa, a excepcién de X. laevis, todas las restantes especies
constituyen grupos monofiléticos. Sin embargo, dentro del clado /aevis se observa un bajo
sustento el que se refleja en la conformacion de un grupo inestable. Pese al bajo sustento en
los nodos del arbol (valores de “bootstrap” de 55 %), es posible observar dos subclados
dentro de la especie /aevis; las poblaciones correspondientes al norte de Sudéfrica y las de
la Region del Cabo. Del mismo modo, ambos andlisis sugieren que los dos haplotipos

invasores en Chile son parte del clado de la regién Mediterrdnea del Cabo.

En relacién al analisis de la region control mitocondrial de Xenopus laevis, se evidencia la
presencia de 2 haplotipos (HAP1 y HAP2) a lo largo de los 21.200 kms? de invasion en
Chile central (ver tabla 1). En contraste, en las dos poblaciones nativas de la Regién del
Cabo en Sudafrica, se obtuvieron 10 haplotipos. De los dos haplotipos presentes en Chile,
el HAP1 presenta una amplia distribucién en el pais, mientras que el HAP2 tiene una
distribucién mas restringida (ver figura 3). Los dos haplotipos encontrados en Chile se

diferencian entre si por 13 cambios mutacionales. Ademads en el 4rea de invasién se puede
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observar una baja diversidad haplotipica (3,44 veces mas baja) y nucleotidica (2,2 veces

mas baja) en comparacion a las poblaciones del rango nativo (ver tabla 2).

Un aspecto que llama la atencién en las muestras analizadas de Sudéfrica, es que se
encontraron dos grupos de secuencias, uno de ellos presenta deleciones en las posiciones
420 (1 adenina) y 730 (2 adeninas). Cada uno de los haplotipos presentes en el 4rea de
invasion se corresponde a uno de esos grupos. Lo anterior es claro en el andlisis de

Network que diferencia claramente a los dos haplogrupos (ver figura 4).

En las muestras de la Region del Cabo en Sudéfrica, no se encontraron secuencias idénticas
a las presentes en Chile. En el caso de la secuencia HAP 1 de Chile, su pariente maés
cercano corresponde a la muestra SUD4 de la que se diferencia en 6 sitios variables. En el
caso de la secuencia HAP 2, su pariente mas proximo corresponde a la secuencia SUD6 de
la que difiere en 7 nucledtidos. Respecto a la distribucion del sapo africano en Chile, ésta es
continua en toda el drea central, salvo la poblacion del Rio Limari, distante a unos 250 kms
del area de invasion. En esta tltima localidad solo se encontré al haplotipo HAP1, que es

dominante en toda el area invadida de Chile central.

Los patrones de la estructura poblacional en el drea invadida, explorados con la superficie
de interpolacién generada con el software AIS se representan en la figura 5. Ella muestra
una alta divergencia en el extremo nor-este del drea invadida, en relacion a todo el resto del

area de invasion, la que muestra una alta similitud genética explicada por la presencia de un

solo haplotipo.
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DISCUSION
En aproximadamente 30 afios de invasion en Chile, la rana africana se ha propagado en una
extensa drea geografica (aproximadamente 21.000 kmz). Los resultados genéticos de esta
invasién muestran una muy baja diversidad, tanto haplotipica como nucleotidica, la que se
restringe solo a la presencia de dos haplotipos. Ambos haplotipos se diferenciaron
claramente desde el punto de vista genético (13 mutaciones entre ellos) y presentan un 4rea
de invasion diferenciada (ver figura 2) lo que sugeriria al menos dos eventos de invasion.
. Sin embargo, la alta diversidad genética de la fuente de invasién (rango nativo) hace
plausible un escenario de invasion tnica (distancia p de 0.00989 para las poblaciones de

Sudafrica y 0.003542 para Chile).

En relacién a la poblacién de Sudafrica (dos localidades en la regién del Cabo), destaca la
alta diversidad de haplotipos registrados (10 en 22 individuos muestreados), y la presencia
de dos haplogrupos (ver figura 3). No obstante, el nivel de mutaciones dentro y entre
grupos es similar, por lo que no se pueden considerar como poblaciones diferentes, més
aun cuando se registrd la presencia de haplotipos compartidos entre las localidades
(secuencias Sudl y Sud3). Resulta interesante el hecho que cada haplogrupo contribuyd
con un representante en el area invadida. En este estudio solo nos fue posible analizar
ejemplares de dos localidades del area nativa. Sin embargo, el estudio comparativo con las
especies y subespecies del género en el sur de Africa (Measey y Channing 2003), confirma
que los dos haplotipos presentes en Chile son asignables a la subespecie /aevis de la Region
del Cabo y que no hay representantes de los individuos de la subespecie del norte de

Sudafrica; confirmando asi lo sefialado por los antecedentes historicos.
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Del mismo modo, la red de haplotipos (figura 3) permite deducir la presencia de una
poblacién grande y diversa en el area muestreada en Sudafrica (red abierta, haplotipos en
baja frecuencia, alto numero de haplotipos inferidos), por lo que muy probablemente un
muestreo que considere otras localidades tipo de la subespecie /aevis, podria permitir una
mayor precision en la asignacion del origen de los dos haplotipos presentes en Chile. A
pesar de las limitaciones de nuestro muestreo en el drea nativa, queda de manifiesto que la
alta diversidad genética del grupo fundador resulta clave para entender el éxito del

establecimiento en Chile (Dlugosch y Parker 2008).

La reducida variabilidad genética del sapo africano en el area invadida, deberia ser un
factor negativo para el “fitness” de la especie. No obstante en anfibios como Lithobates
catesbeianus la baja variabilidad registrada en el area de invasién en Europa (generalmente
un simple hapldtipo por poblacién; 5 haplotipos totales para Europa) no guarda relacion
con su éxito invasivo (Ficetola et al. 2008). Otro ejemplo corresponde a la invasion de
Rhinella marinus en Australia, Indonesia y Hawai. En su rango natural (Estados Unidos a
Pert) se reconocen 14 haplotipos, mientras que en toda el 4rea de invasion solo se reconoce
1 haplotipo (Slade y Moritz 1998). Pese a la baja diversidad genética registrada en Rhinella
marinus, este ha logrado expandirse en un rango cercano a 1.2 millones de km?, desde su
introduccion en 1935, con consecuencias nefastas para una docena de especies nativas
(Urban et al. 2007). En este sentido especies que presentan episodios reproductivos en que
generan una gran cantidad de descendientes (por ejemplo hembras adultas de Xernopus
pueden colocar hasta 11.000 huevos), son capaces de establecer grandes poblaciones de
forma répida, lo que incrementa la potencial tasa en que mutaciones exitosas pueden surgir

en una nueva area, permitiendo incluso la aparicion de genotipos ausentes en las areas de
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distribucion original (Facon et al. 2006). Asi especies con altas tasas de fertilidad y
crecimiento, tienen mayor probabilidad de contrarrestar la depresion por “inbreeding”
(Wang 2000, Ficetola et al. 2007). No obstante, también se ha mencionado que solo el
cambio en el régimen de migracion de una especie (fundamentalmente mediado por
humanos) puede ser motivo suficiente para generar una invasion exitosa, en especial si la
especie se encuentra preadaptada al nuevo ambiente (Facon et al. 2006), como podria ser el

caso de Xenopus en Chile, el que tiene claramente su origen en la region Mediterrdnea del

Cabo.

Otro aspecto interesante, es que el andlisis genético confirma que la poblacion aislada del
Rio Limari en el norte de Chile, corresponde a una traslocacién de animales provenientes
de Chile central (4rea distante a unos 250 kms del 4rea invadida), por lo que este
mecanismo es de alto riesgo en la propagacion del sapo africano y ha sido insinuado como

uno de los factores de €xito en la invasion de los Estados Unidos (Mc Coid y Fritts 1980a).

En relacion a la distribucion espacial de la invasion de la rana africana en Chile, el drea de
alta discontinuidad genética ubicada en el sector nor-este del 4rea invadida (figura 5)
muestra el efecto de fijacion o deriva hacia el segundo haplétipo, el que es de distribucién
restringida y dominante en esta area. Este efecto de fijacién podria ser explicado por la
mayor aridez (menor ntimero de canales de riego; menor conectividad) y a la presencia de
una barrera montafiosa (cordén de Chacabuco que disecta el valle longitudinal en sentido
este-oeste), lo que ha generado un efecto barrera para la recolonizacién por parte del
haplotipo dominante de Chile central. En efecto la figura 6 muestra que la frecuencia del

segundo haplotipo decrece desde las poblaciones mas nortefias (y aisladas por el cordén
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montafioso de Chacabuco, que separa las localidades de las Chilcas y Batuco, ambas
muestreadas en este estudio) hacia las del centro del pais. Los primeros antecedentes de la
presencia de Xenopus en Chile, fueron reportados para la Laguna Carén (préxima al
aeropuerto internacional de Santiago), donde bajo un escenario de un evento Unico de
invasion, los dos haplotipos pudieron ser liberados (con el segundo haplotipo ocurriendo en
menor frecuencia). De este modo, el haplotipo 2 pudo diseminarse hacia el 4rea norte por
las cuencas de los esteros Lampa y Colina y haber cruzado la barrera del corddn montafioso
de Chacabuco. Durante inviernos lluviosos, a. ambos lados del cordon de Chacabuco fluyen
esteros temporales, cuyas aguas son colectadas por tranques de riego presentes a ambos
lados del corddn, en lo que pudo ser una posible ruta de dispersion. De todos modos no es
posible descartar un efecto mediado por una translocaciéon humana, pues esta area es
atravesada por la principal carretera del pais. El aislamiento del 4drea nor-este de la zona de
invasion (Cordén de Chacabuco en sentido Este-Oeste, Cordillera de la Costa por el Oeste
y Cordillera de los Andes por el Este; figura 6), concuerda con lo sefialado por estudios
previos, respecto a la incapacidad de Xenopus de invadir sitios sobre los 600 msnm (Lobos
2002, Lobos y Jaksic 2005). En este sentido Chile es un pais montafioso y estrecho (en 100
kms longitudinales hay un gradiente altitudinal que va desde los 0 a 2000 msnm), por lo
que los cursos de aguas suelen presentar altas escorrentias (Vila et al. 2006) lo que

representa una barrera fisica para el desplazamiento de Xenopus, reforzado por la éridez del

area (Di Castri 1968).

Finalmente la invasién del sapo africano en Chile, sugiere que esta especie puede ser
exitosa con una muy reducida variabilidad genética, por lo tanto pocos eventos de

introduccion, un bajo nimero de fundadores y fuertes cuellos de botella en la poblacion
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inicial, no constituyen necesariamente factores adversos para el establecimiento de esta
especie. Ello impone desafios importantes en el control de las 4reas invadidas y prevencion

de la expansion al resto de Chile.
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Tabla 1. Distribucién de los dos haplotipos presentes en Chile
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Individuos Individuos
Codigo de Numero de | con haplotipo | con haplétipo

Localidad sitios muestras 1 2
Rio Limari S1 9 9 0
Ocoa S2 7 1 6
Las Chilcas S3 10 1 9
El Yali, embalse los Molles S4 9 9 0
Humedal Laguna El Peral S5 2 2 0
Marga Marga S6 10 10 0
Jardin Boténico S7 6 6 0
Quebrada de Cérdova S8 6 6 0
Laguna de Batuco S9 10 7 3
Antumapu S10 11 11 0
Pefaflor S11 1 1 0
Laguna Caren S12 1 1 0
Chocalan S13 13 11 2
Rinconada de Maipu S14 11 9 2
Melipilla S15 8 8 0
Lampa S16 3 3 0
Parque del Recuerdo S17 7 5 2
Laguna de Aculeo S18 7 7 0
Estero Alhue S19 10 10 0
Lago Rapel S20 1 1 0
Yaquil S21 10 10 0
Placilla S22 9 9 0
Palmilla S23 5 5 0
Total 166 142 24
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Tabla 2. Caracterizacion genética de las poblaciones de Xenopus laevis, de acuerdo al

analisis de la region control.

) Numero de 7 (diversidad Hy (Diversidad de

Areas Individuos | haplotipos | nucleotidica + SD) | haplotipos = SD)
Area invadida en Chile 166 2 0,237+0.0019 0,249+0.1100
Sudafrica 22 10 0,510+0.2533 0.857+0.0500
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Fig. 1 Area de estudio filogeografia de Xenopus laevis. Recuadro A érea de invasion en

Chile central. Recuadro B area de distribucion nativa en la Region del Cabo, Sudafrica.
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Fig. 2 Arbol de Méxima Verosimilitud basado en el gen citocromo b mostrando las
relaciones filogenéticas entre las especies y subespecies del sur de Africa y representantes
de Chile. Los valores de “bootstrap” son indicados sobre los nodos del arbol, Maxima
Verosimilitud (ML) y Maxima Parsimonia (MP) respectivamente (ML/MP). Solo valores
sobre el 50% son mostrados. Xep: Xenopus epitropicalis, Xle: Xenopus laevis, Xlepe:
Xenopus laevis petersi, Xgi: Xenopus gilli, Xmu: Xenopus mulleri; Sud: Sudafrica, Zim:
Zimbabwe, Zam: Zambia, Bot: Botswana, Gab: Gabon, Nam: Namibia. El recuadro sefiala

el clado de Xenopus laevis laevis de la Region del Cabo, donde se ubican los dos haplotipos

presentes en Chile (XleChilel y XleChile2).
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Fig. 4 Red de haplotipos de la region control mitocondrial (median-joining network) de 166
ejemplares de Chile (HAP1 y HAP2) y 22 de Sudéfrica (SUD 1 a SUD 10). Numeros sobre

los nodos corresponden al nimero de mutaciones entre pares de haplotipos.
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Fig. 5 Interpolacidn de alelos en el espacio para datos de la regién control mitocondrial en
el drea invadida de Chile. Pick positivo del eje Z (residuo de la distancia genética de Nei)

representa una alta discontinuidad genética (letra A).
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Fig. 6 Area invadida por los dos haplotipos presentes en Chile (HAP1 y HAP2). La flecha indica la localidad de Laguna Carén, donde

se reportd por primera vez la presencia asilvestrada de la rana africana.
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Capitulo 3: Distribucion de la rana Africana Xenopus laevis en el sur de Sudamérica:

factores claves y prediccion.

Distribution of the naturalized African clawed frog Xenopus laevis in southern South

America: key factors and predictions

RESUMEN
Xenopus laevis es uno de los anfibios mas ampliamente distribuidos a escala global. En
Chile desde la década de los afios 80, ha invadido un 4rea de aproximadamente 21.200 km®.
A la fecha existe escaso conocimiento respecto a los patrones que subyacen a su dispersion.
Se construyo un modelo de nicho con las areas susceptibles de ser invadidas (modelo
grueso) y en segundo lugar exploramos variables topograficas, ecologicas y antropicas que
permitieran analizar a una escala local, aquellos factores con mayor poder predictivo en el

asentamiento del sapo africano en el pais.

La proyeccion de la distribucion de Xenopus laevis laevis en el sur de Sudafrica, presentd
las més altas probabilidades asociadas al area mediterranea de la region del Cabo. En el
caso de la proyeccion en el sur de Sudamérica, el modelo predice que la region
mediterranea de Chile presenta una alta sustentabilidad para la especie. La costa Atldntica
de Argentina, Uruguay y del Sur de Brasil presentarian dreas sustentables para la especie
(entre los 32° 5" y los 54° S). Del mismo modo la regién centro norte de Argentina
presentaria dreas sustentables para el sapo africano (entre los 22° 10" a los 35° 05°). A una
escala local, predecimos que ambientes acudticos con baja escorrentia, de aguas lénticas,

aguas turbias, altamente conectados, con presencia de perturbaciones antrépicas (indice de
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impacto humano) son los més adecuado para ser ocupados por el sapo africano en el area

predicha de su invasion.

Desde un punto de vista de la sustentabilidad del habitat, la propagacion del sapo africano
deberia continuar hacia el sur y norte de Chile. En el resto de los paises del cono sur, el

comercio de Xenopus representa una seria amenaza como promotor de su asentamiento.

Palabras claves: Riesgo de invasion, modelamiento de nicho, Xenopus laevis, ecosistemas

mediterraneos, Sudafrica, Argentina, Brasil, Chile, Uruguay.
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ABSTRACT
The African clawed frog Xenopus laevis is one of the most widely distributed amphibians
in the world. Since its naturalization in Chile in the early 1980’s, it has invaded an area of
approximately 21,200 km? Currently, there is little information on the processes
underlying its distributional pattern. We constructed a bioclimatic niche model considering
areas susceptible to be invaded (coarse model). At a local scale, we explored topographic,
ecological, and anthropic variables, to identify which of these have the greatest predictive
power for the expansion of this African species in southern South America. Not
surprisingly, the projection of the distribution of Xenopus laevis laevis in southern Africa
had the highest probabilities associated with the Mediterranean area of the Cape region.
From the habitat projection on southern South America, we predict a high habitat suitability
for this species in the Mediterranean region of Chile, and the Atlantic coasts of Argentina
(32° to 54° S), Uruguay, and southern Brazil. We also identified that the north-central part
of Argentina, between 22°10° and 35°05°S, is potentially suitable. At a local scale, we
predict that lentic aquatic environments, with slow drainage which are murky, highly
connected, with human perturbation, are the most adequate for the successful establishment
of X. laevis within the area of invasion. Based on our habitat suitability models, we expect
the African clawed frog to invade farther north and farther south in Chile. In the other
countries of the southern cone of South America, pet commerce and subsequent release of

African clawed frog poses a serious invasion risk.

Key words: Invasion risk, niche modeling, Xenopus laevis, Mediterranean ecosystem,

South Africa, Argentina, Brazil, Chile, Uruguay.



68

INTRODUCCION
El sapo africano Xenopus laevis es uno de los anfibios invasores mas ampliamente
distribuidos a escala global. De modo natural esta especie ocurre en gran parte del sub -
Sahara africano, donde abarca desde Sudéfrica al Zaire y desde el Este de Camerin hasta
Uganda (Cannatella y De S& 1993). En este rango, Kobel et al. (1996) reconocen 6
subespecies (laevis, petersii, poweri, victorianus, sudanensis, bunyonensis). Fuera de
Africa, ha invadido California en Estados Unidos (Mc Coid y Fritts 1980a, 1980b), Gales
del Sur en Reino Unido (Measey 1998, Measey y Tinsley 1998, Measey 2001), Francia
(Fouquet y Measey 2006) y Chile (Lobos et al. 1999, Lobos y Measey 2002, Lobos y Jaksic
2005). Pese a este amplio rango de distribucidn, el sapo africano no ha sido percibido como
una especie que cause impactos severos a la biodiversidad, a diferencias de otros anfibios
como Eleutherodactylus coqui, Lithobates catesbeianus 'y Rhinella marinus

(www.issg.org/database, Invasive Species Specialist Group). Ello se contradice con las

amplias dreas que este anuro ha invadido y con su importante rol como vector del hongo

Batrachochytrium dendrobatidis (Weldon et al. 2004, Solis et al 2010).

Dentro del contexto de las invasiones bioldgicas, un aspecto clave dice relacién con la
capacidad de prediccidén respecto a la sustentabilidad del habitat de nuevas areas en riesgo
de ser invadidas (Kennedy et al. 2002). En este contexto el conocimiento de la dindmica
espacial de una invasiéon bioldgica puede constituir una importante herramienta para
prevenir la invasidén de nuevas areas, mejorar el monitoreo del curso de la invasion misma y
definir prioridades en funcidn del riesgo de invasioén (Cereghino et al. 2005). Asi autores
como Gido et al. (2004) han sefialado la importancia de analizar los patrones asociados con

bioinvasiones a escalas amplias como pueden ser los niveles regionales o de cuenca. Del
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mismo modo, la carencia de datos cuantitativos, ha obligado a buscar metodologias que
maximicen la informacioén que puede ser extraida a partir de datos simples como son los set
de presencia-ausencia, y el importante rol de los sistemas de informacion geogréfica
(Bessa-Gomes y Petrucci-Fonseca 2003). En este sentido los modelos de nicho ecolégico
son herramientas utiles para predecir las distribuciones potenciales de especies invasivas
(Peterson y Vieglais 2001, Peterson et al. 2003, Ficetola et al. 2008, Giovanelli et al. 2008).
La similaridad climatica entre los rangos de distribucion nativa y las potenciales dreas de
invasion ha sido considerado como un factor clave en el éxito de una invasion (Thuiller et
al. 2005 & Thuiller 2007). De este modo la informacion de distribucion en el rango nativo
de una especie puede ser utilizada para proyectar su potencial distribucién en nuevas areas
de modo general (Ficetola et al. 2008). No obstante a nivel local, factores como la presién
de propégulos, competencia, predacidn y actividades humanas juegan un rol relevante que

no puede ser recogido por modelos predictivos generales (Yiming et al. 2006).

En Chile Xenopus laevis ha sido reportado como asilvestrado a partir de la década de los
afios 80 (Veloso & Navarro 1988, Glade 1988), invadiendo un 4rea aproximada de 500 km
latitudinales. La expansién de su invasion ha sido rapida, estimandose su velocidad de
dispersion entre 3,1 a 5,4 km/afio (Lobos y Jaksic 2005). No obstante los patrones que
subyacen a su dispersién han sido escasamente explorados y se desconoce hasta donde esta
invasion puede extenderse en el pais. En el presente estudio se utilizé informacion de la
distribucién nativa del sapo africano para construir un modelo predictivo con las 4reas
susceptibles de ser invadidas y en segundo lugar exploramos aquellas variables
topogréficas, ecoldgicas y antropicas que permiten analizar a una escala local, aquellos

factores con mayor poder predictivo en el asentamiento del sapo africano en el pais.
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MATERIAL Y METODOS
Modelo bioclimdtico
Para generar el modelo de nicho, se utilizo la distribucion de Xenopus laevis laevis,
subespecie propia de la region mediterranea del Cabo (Kobel et al. 1996), pues un estudio
genético previo revela que es estd subespecie la que ha invadido Chile (Lobos et al. en
prensa). Del édrea de distribucion nativa de la subespecie se obtuvieron 72 registros

georreferenciados de presencia, obtenidos a partir de Measey (2004a), HerpNet database

(2007) y registros propios.

Para la generacion del modelo, se utilizé un set de 19 variables biocliméticas y una capa de
altitud (Giovanelli et al. 2008) con una resolucién de 30 arco-segundos (Hijmans et al.

2005; disponible en http://www.worldclim.org). Para seleccionar aquellas variables que

mejor representan las condiciones ambientales del area, se utilizd6 un Anélisis de
Componentes Principales (PCA) y los 3 componentes que explicaron el 98 % de la
variaciéon climética para la region fueron seleccionados. Para cada componente, las
variables con el mas alto factor de carga (que mide la correlacién entre las variables
originales y el factor axes) fueron seleccionados (Tognelli et al. 2009). De este modo
seleccionamos tres variables bioclimaticas (estacionalidad de las temperaturas (diferencias
entre temperaturas de verano e invierno), la precipitacion anual y las temperaturas de los

tres meses mas frio) y una variable altitudinal.

Se utilizé el software MAXENT 3.3.1 para realizar el modelamiento de habitat de la
especie (Phillips et al. 2006). El algoritmo de MAXENT estima la distribucion geografica

de una especie a partir de localidades con presencia (goerreferenciadas) y las
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correspondientes variables bioclimaticas, generando de este modo una distribucién de
probabilidades de méaxima entropia, sujetas a restricciones dadas por nuestro conocimiento
incompleto de la distribucién de la especie a modelar (Phillips et al. 2006). MAXENT
genera una proyeccién con valores de sustentabilidad que varian entre 0 (hébitat
inadecuado) y 100 (habitat 6ptimo). Las ventajas de MAXENT sobre otras técnicas de

prediccién han sido discutidas por Elith et al (2006) y Hernandez et al (2006).

Para desarrollar el modelo se uso la informacion de distribucién nativa dentro de la zona
mediterrdnea del Cabo, en Sudéfrica. De los datos de ocurrencia, el 75% fue usado para
modelar la prediccion y testear los datos, mientras que el restante 25 % fue usado para
validar el modelo. Los resultados del modelo, fueron evaluados a partir de la “Receiver
Operating Characteristics Curve” (ROC) calculando el area bajo la curva (AUC). La curva
ROC fue generada a partir del ploteo de los valores de sensibilidad, es decir de la fraccion
de positivos verdaderos contra 1 — especificidad; la fraccion de falsos positivos para todos
los umbrales del modelo. El AUC es una medida del area bajo la curva ROC que va entre
0.5 (exactitud aleatoria) a 1 (perfecta discriminacion). Se utilizé un jack-knife test para

evaluar la contribucion de cada variable ambiental en el modelo de prediccion.

De este modo MAXENT genera una proyeccién (mapa continuo) en que se modela la
sustentabilidad para diferentes areas. Los resultados del modelo fueron proyectados para el
sur de Africa y el sur de Sudamérica. Los registros bajo el valor umbral fueron
transformados a cero. La proyeccion en el sur de Sudamérica fue validada solo para las
areas que caen dentro del rango del 4rea de calibracidn, utilizando para ello la “clamping

function” disponible en MAXENT 3.3.1, con el objetivo de evitar proyecciones espurias
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(Thuiller et al. 2004). Finalmente sobre los mapas de prediccion se representd el area

actualmente invadida por el sapo africano en Chile.

Evaluacion de los factores determinantes en la distribucion del invasivo Xenopus laevis
en Chile

Dentro del area invadida en Chile central, entre los afios 2002 y 2009 se prospectaron 128
sitios (74 positivos o con presencia y 54 negativos). La base de datos con los sitios
prospectados, fue representada en un sistema de informacién geografica (ArcGIS 9.2 ®).
Con el objetivo de determinar los factores que explican la presencia/ausencia de la especie,
se procedidé a definir un buffer de 500 y 3000 m entorno a cada sitio (modelos I y II
respectivamente), con el objetivo de medir un conjunto de 13 variables topogréficas,

ecologicas y antropicas (ver tabla 1).

Para explorar las variables que se correlacionan con presencia de Xenopus, se construy6 un
modelo lineal generalizado con una distribucién de tipo binominal (regresion logistica
multiple). La informacién de presencia/ausencia de la especie fue usada como variable
respuestas frente a las variables topogréaficas, ecoldgicas y antropicas (ver tabla 1). Para
encontrar el mejor modelo en las dos escalas especiales (buffer de 500 y 3000 m), se us6 el
procedimiento “step-wise” y se aplicé el criterio de informacion de Akaike (Harrel 2001).

Para el desarrollo del modelo se utiliz6 el software R (r Development Core Team 2005).
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RESULTADOS
Prediccion del drea de invasion
El modelo predictivo para el sur de Sudamérica, tuvo un AUC de 0.98 para el 4rea de
calibracion, sugiriendo un alto poder predictivo. De acuerdo al jack-knife test la variable
temperaturas de los tres meses mas frio tuvo una participacion de un 41% en el modelo,
seguido de la precipitacién anual (24.6%), la altura (19%) y la estacionalidad de las

temperaturas (15.2%).

La proyeccién de la distribucion de Xenopus laevis laevis en el sur de Sudafrica, present6
las mas altas probabilidades asociadas al area mediterranea de la region del Cabo. Ademas
el modelo predice que la especie deberia extenderse hacia la region norte de Sudéafrica,

donde es reemplazada por otras subespecies.

En el caso de la proyeccion en el sur de Sudamérica, el modelo predice que la region
mediterranea de Chile presenta una alta sustentabilidad para la especie. Del mismo modo la
costa Atlantica de Argentina, Uruguay y del Sur de Brasil presentarian areas sustentables
para la especie (entre los 32° 5" y los 54° S). Del mismo modo la regién centro norte de
Argentina presentaria dreas sustentables para el sapo africano (entre los 22° 10" a los 35°

05Y).

Factores determinantes en la distribucion del invasivo Xenopus laevis en Chile
En el andlisis de los 128 sitios prospectados en el 4rea de invasidn, se observan diferencias

en los factores determinantes de la presencia/ausencia del sapo africano segin la escala de
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analisis. La tabla 2 muestra los mejores modelos que explican la presencia de la especie en

un determinado sitio.

Ambos modelos recogieron la variabilidad representada por variables cualitativas tales
como escorrentia y tipo de ambiente (ver tabla 2). El modelo II fue mas sensitivo a
variables geogréficas para predecir la presencia del sapo africano en el drea invadida. Este
muestra un efecto positivo de la densidad de canales de riego y un efecto negativo
significativo de la pendiente y la distancia a la poblacién mas cercana. Comparado con el
modelo I, las principales diferencias fueron a una escala més pequefia, la turbidez,
naturalidad y un indice de impacto humano que tuvieron un positivo y altamente
significativo efecto en la presencia de la especie invasora (Tabla 2). La distancia a la
poblacién conocida més cercana, tuvo un alto, negativo y significativo efecto, sugiriendo

una distribucion contagiosa.
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DISCUSION
Invasiones bioldgicas constituyen una seria amenaza a la biodiversidad (Gamradt y Kats
1996, Hecnar y M™Closkey 1997, Kupferberg 1997, Lawler et al. 1999, Kats y Ferrer
2003). En este contexto, la capacidad de prediccion del area potencial de distribucién de
una especie y de los factores que facilitan su establecimiento, son relevantes para establecer
planes de vigilancia y erradicacion temprana de especies invasoras en 4reas de alta
susceptibilidad (Ficetola et al. 2008). Por lo tanto, el desarrollo de un modelo predictivo y
la identificacion de factores claves que subyacen a la distribucidn del sapo africano en

Chile, deberia contribuir a futuras acciones de control.

Prediccion del darea de invasion en Sudamérica y Suddfrica

En Chile central Xenopus ha experimentado una rapida diseminacion a lo largo del area
mediterrnea (Di Castri 1968), invadiendo aproximadamente 21.200 km’, desde 1980
cuando se reportd los primeros focos asilvestrados en la cercania de la capital

administrativa del pais (Glade 1988, Veloso y Navarro 1988).

De acuerdo a la proyeccién generada por MAXENT, Xenopus ha ocupado una quinta parte
del area con mayor sustentabilidad de ser invadida en el pais. Sin embargo se debe
considerar que ain no tenemos una evaluacién que nos permitan discriminar entre sitios
efectivamente invadidos por el sapo africano y otros donde el establecimiento falld
(Ficetola et al. 2008). No obstante, es interesante mencionar que al norte del 4rea invadida
(a unos 250 kms del éarea contintia de invasion), desde el afio 2003 se ha establecido una
poblacién de sapos africanos que han permanecido en la cuenca del rio Limari y que

coincide con un 4rea de prediccion donde MAXENT asigna probabilidades cercanas al 70%
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(Lobos y Jaksic 2005). De acuerdo a datos genéticos (Lobos et al. en prensa), estos
animales corresponden al hapldtipo dominante en Chile central, por lo que la translocacién
de animales representa un serio riesgo de invasién dentro del édreas de mayor
sustentabilidad (> a 20 % de acuerdo a lo efectivamente registrado en Chile). Hacia la norte
de la region mediterranea chilena, el modelo predice la presencia de 4reas sustentables de
ser invadida en la costa desértica de Atacama hasta los 24° 50°S (al sur de la ciudad de
Antofagasta). En esta region desértica existen algunos rios y aguadas de alta relevancia

ambiental y que albergan a anfibios propios del area (Correa et al. 2008).

En relacién a la costa Atlantica, el modelo predice dreas sustentables a lo largo de un tramo
que incluye al sur de Brasil, Uruguay y Argentina (entre los 32° 5" y los 54° S). Del mismo
modo la regién centro norte de Argentina también presentaria areas sustentables para la
invasion del sapo africano. Interesantemente en estos paises no se describen focos
asilvestrados de la especie, aunque si se reconoce el comercio de la misma (X Congreso

Argentino de Herpetologia 2009).

En el caso del modelamiento en el sur de Africa, es interesante mencionar que el modelo
predice la presencia de la especie hacia el norte de Sudéfrica, donde es reemplazada por
otras subespecies y especies del género. Sin embargo, en los ultimos afios la subespecie ha
ido invadiendo estas areas, lo que ha sido facilitado por la construccién de una red de

canales y embalses de aguas con fines vitivinicolas (Measey 2004a).

Por otro lado se debe considerar que areas con baja probabilidad de sustentabilidad de ser

invadidas por el sapo africano, de todos modos deberian ser consideradas de riesgo, pues
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Xenopus ha mostrado una alta plasticidad para invadir ambientes no mediterrdneos, como
es el caso de Reino Unido donde se encuentra establecido desde 1962 (Measey 1998,
Measey & Tinsley 1998). Por lo tanto se deberia ser cauto respecto a si dreas con menor

probabilidad pueden ser o no efectivamente ocupadas por la especie.

Factores determinantes a escala local en la distribucion del invasivo Xenopus laevis en
Chile

Xenopus laevis laevis ha invadido una amplia area de la region mediterranea chilena, en
concordancia a lo predicho por el modelo de nicho. Sin embargo no toda esta area ha sido
ocupada en estos 30 afios de invasion, pero también sugiere que factores locales no son
capturados por predicciones de mayor escala (Kolar y Lodge 2001, Yiming et al. 2006).
Asi factores locales pueden ser cruciales en determinar los patrones espaciales de una
invasion, involucrando la presencia de barreras geografica, conectividad del paisaje,

sustentabilidad de microhabitats y el efecto de predacion y competencia por otras especies.

En este sentido se predice que ambientes acudticos con baja escorrentia, de aguas 1énticas,
aguas turbias, altamente conectados, con presencia de perturbaciones antrépicas (indice de
impacto humano) e insertos en una red de arroyos y canales de riego son los mas adecuado
para ser ocupados por el sapo africano en el area predicha de invasién. Algunas de estas
variables tienen profunda relacion con la biologia de la especie en su area nativa (ocurre en
aguas quietas y oscuras). Por otra parte la distancia a la poblacién maés cercana y la
densidad de canales reflejan la oportunidad de dispersién de la especie, lo que ha sido
reconocido tanto en Chile (Lobos y Measey 2002, Lobos y Jaksic 2005), como en el

Sudéfrica (Measey 2004b); asociado al desarrollo de la industria vitivinicola y agricola. En




78

relacién a la correlacion positiva con el indice de impacto humano (Sanderson et al. 2002),
esto ha sido ampliamente reconocido en especies invasoras, debido al rol del ser humano
como agente dispersor y facilitador (Ficetola et al. 2008, Paul & Meyer 2001, Riley et al.

2005, McKinney 2006).

La naturalidad del ambiente (natural: rios, arroyos, pequefios lagos versus artificial:
embalses de aguas, canales de riego) tiene un positivo efecto en la presencia de X. /aevis.
Este patron es sorprendente considerando que inicialmente la invasion estuvo restringida a
medios acuéticos antropicos (Lobos et al. 1999, Lobos 2002). Las observaciones indican
que la invasién se encuentra penetrando hacia ambientes naturales. Esto representa una
seria amenaza para los ecosistemas naturales del pais, debido a la ocurrencia de un
ensamble importante de anfibios endémicos y amenazados en el 4rea (Veloso y Navarro

1988) y al reciente reconocimiento de Xernopus laevis como vector de la chitridomicosis en

Chile (Solis et al. 2010).

Este estudio, representa una contribucién al conocimiento de la invasion del sapo africano,
y viene a complementar estudios similares realizados en otros anfibios exoticos de
Sudamérica como Lithobates catesbeianus (Ficetola et al. 2008, Giovanelli et al. 2008),
invasiones que han recibido més atencién, pese al reputado rol de Xenopus laevis como
especie invasora. Estos resultados representan una primera aproximacion a la definicién del
area de riesgo a ser invadida por la rana africana, informacién relevante para el control y

manejo de la especie fuera del rango actualmente invadido.
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Tabla 1. Variables topograficas, ecoldgicas y antrdpicas utilizadas en el estudio

Variables Atributos
Topogrdficas
Altura Expresada en metros sobre el nivel del mar, registrada con
GPS en terreno.
Pendiente Ponderada con 1 = suave < 5°, 2 = moderada 5 — 15°y 3 =

empinado > 15° (LaRue & Nielsen 2008). Calculada a partir

de un modelo digital de elevacién y estimacion de terreno.

Densidad de cursos de

Suma de la red hidrica (m) dentro de cada buffer, dividida por

el 4rea del poligono (km?) (LaRue & Nielsen 2008).

agua
Cartografia disponible en http://sigweb.sag.gob.cl/sagmaps/

Ecoldgicas

Naturalidad Expresada como ambiente natural (ej laguna, arroyo) o

artificial (tranque, canal de riego).

Tipo de ambiente

Léntico (aguas quietas) o l6tico (aguas con escorrentia)

Temporalidad Medios acudticos temporales o permanentes

Turbidez Ponderada con 1 = agua transparente, 2 = nivel medio y 3 =
sin visibilidad.

Escorrentia 1= baja velocidad, 2 = velocidad media y 3= velocidad alta.

Distancia a la poblacién

mas cercana

Medida de proximidad expresada como la distancia (a través
de un curso de agua) al sitio infestado vecino mds cercano
(m). Para sitios aislados o ubicados en otras cuencas, se

asigno un valor de 50.000 m. Esta variable solo fue explorada
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para el modelo con buffer de 3000 m debido que en el de 500

m no se discrimina en el nuimero de sitios invadidos dentro

del buffer de estudio.

Antropicas

Densidad de caminos

Suma de la red de caminos (m) dentro de cada buffer, dividida
por el 4rea del poligono (km2) (LaRue & Nielsen 2008).

Cartografia disponible en http://sigweb.sag.gob.cl/sagmaps/

Densidad de canales de

riego

Suma de la red de canales (m) dentro de cada buffer, dividida
por el 4rea del poligono (km?) (LaRue & Nielsen 2008).

Cartografia disponible en http://sigweb.sag.gob.cl/sagmaps/

Distancia a centros

poblados

Distancia en metros desde el sitio al poblado més cercano.

Cartografia disponible en http://sigweb.sag.gob.cl/sagmaps/

Indice de impacto humano

Promedio del indice de impacto humano de Sanderson et al

(2002) para cada sitio de estudio (areas buffer).
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Tabla 2. Modelos de regresion logistica con procedimiento step-wise, para la evaluacion de

factores determinantes de la presencia/ausencia del sapo africano en el 4rea de invasion en

Chile. B coeficiente de la regresion multiple, Z prueba Z, p p-value y AIC criterio de

informacion de Akaike

Variables B Z p AIC
Modelo con buffer de 500 m
Distancia a centros poblados -6.684¢e-05 -1.484 0.1379 106.65
Densidad de caminos -2.036e-04 -1.456 0.1454
Escorrentia -1.725e+00 -3.354 0.0007
Indice de Impacto Humano 5.989¢-02 1:927 0.0539
Naturalidad (natural) 1.877e+00 2.354 0.0185
Tipo de ambiente (16tico) -2.285e+00 -2.803 0.0050
Turbidez 1.175e+00 2.612 0.0090
Modelo con buffer de 3000 m
Densidad de canales 1.628e-03 1.656 0.090 66.07
Escorrentia -1.137 -1.834 0.056
Distancia a la poblacion més cercana -1.371e-04 -4.703 0.001
Naturalidad (natural) 1.432 1.399 0.162
Tipo de ambiente (16tico) -3.169 -2.795 0.005
Pendiente -1.572 -2.113 0.034
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Figura 1. Modelamiento con MAXENT. (A) Proyeccién de la distribucién potencial de
Xenopus laevis en el sur de Sudamérica, drea achurada representa la actual drea invadida en

Chile. (B) Prediccién de la distribucion en el sur de Sudafrica usando datos de ocurrencia

en el drea nativa de la especie.
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DISCUSION Y CONCLUSIONES GENERALES

Desde una perspectiva de invasiones bioldgicas, Chile destaca por presentar pocas taxa
exOticas a nivel de vertebrados, con una concentracién de ellas en la zona centro del pais (la
con mayor poblamiento humano) y con pocas de ellas bien documentadas (Jaksic 1998). En
una reciente revision (Quiroz et al. 2009) se concluye que en el pais los desafios futuros en
la tematica deberian orientarse a la busqueda de los procesos que subyacen a las invasiones
bioldgicas, desarrollo de estudios experimentales, integracion con las areas de conservacion
y restauracion ecosistémica y conexion de los estudios locales a los marcos conceptuales
actuales. En este sentido, numerosos estudios han seguido esa orientaciéon (para una
revision se puede consultar en uno de los grupos de investigacidon en bioinvasiones del pais

http://www.bio.puc.cl/caseb/paginas_i/cont equiposcross.html). Sin embargo, de las 24

especies de vertebrados terrestres exoticos reconocidos para Chile (Iriarte et al 2005), se
desconocen bastantes aspectos basicos como la disposicion de inventarios actualizados,
distribucion, origen, numero de eventos de introduccién, dieta y sobretodo impactos
(positivos y negativos). Asi por ejemplo, en las listas oficiales (publicadas en revistas con
comité cientifico) se citan a especies como Ameiurus nebulosus (bagre), Salvelinus
fontinalis (trucha de arroyo), Chelonoidis chilensis (tortuga terrestre), Cairina moschata
(pato doméstico), Dama dama (ciervo dama), entre otras; todas de dudoso estado invasivo
para Chile (Jaksic 1998, Ruiz y Marchant 2004, Iriarte et al. 2005). Sin embargo, especies
con reputado impacto negativo como Pseudalopex griseus (zorro chilla) en Tierra del
Fuego, cabras y burros en el desierto costero de Atacama, gatos domésticos en la Isla de

Chiloé y jaurias de perros domésticos, rara vez son reportados. Gran parte de las especies
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antes mencionadas, han sido consideradas como de importancia en la valoracién de los
costos que especies invasivas generan en los Estados Unidos (Pimentel et al. 2000).

En el caso de la rana africana, ella corresponde a una de las mejor caracterizadas para el
pais, en especial si se considera el alto grado de desconocimiento que existe en muchos de
estos vertebrados (Jaksic 1998). A la fecha ha invadido un 4rea de aproximadamente
21.000 km® presentando una distribucién continua entre las regiones administrativas
Quinta (rio Aconcagua) y Sexta (rio Tinguiririca). Adicionalmente se conoce de un foco
aislado en la Cuarta Regién (rio Limari), a unos 250 km del area invadida en el centro del
pais (Lobos y Jaksic 2005). Respecto a los habitat que ha ocupado, en un inicio
correspondieron fundamentalmente a medios antrépicos (tranques, embalses) (Lobos et al.
1999), pero en la actualidad se ha propagado hacia medios de tipo natural (rios, esteros). La
poca evidencia registrada, demostraria que la reproduccién ocurre en primavera — verano,
siendo las temperaturas invernales un posible freno para ella. Respecto a su diseminacion
en Chile, ella ha ocurrido fundamentalmente por canales de riego, migracién terrestre y
movimiento intencional de la especies, su comercializacion como mascota es un claro
riesgo y el establecimiento de la especie en el rio Limari muestra la facilidad con que las
translocaciones pueden favorecer el avance de esta especie (Lobos y Jaksic 2005). Respecto
a la dieta, ella estd conformada principalmente por invertebrados lentos, aunque la
evidencia de predacién sobre peces muestra el potencial impacto que la rana africana puede

generar sobre vertebrados acudticos, en especial en épocas de sequia.

Desde una perspectiva genética, se puede sefialar que se observa una baja diversidad -

genética en el 4rea invadida de Chile central, restringida a solo a dos haplotipos. Del mismo

modo, el estudio comparativo con las especies del genero en el sur de Africa (Measey y
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Channing 2003), confirman que los dos haplotipos presentes en Chile corresponden a la
subespecie laevis, propia de la region mediterranea del Cabo. Esto contribuye a entender el
éxito invasivo de la rana africana en la region mediterranea chilena. La reducida
variabilidad genética de X. laevis en Chile, deberia ser un factor negativo para el fitness de
la especie. Sin embargo especies que presentan episodios reproductivos en que generan una
gran cantidad de descendientes (por ejemplo hembras adultas de X. /aevis pueden colocar
hasta 11.000 huevos), son capaces de establecer grandes poblaciones de forma répida, lo

que incrementa la tasa en que mutaciones exitosas pueden surgir en una nueva area (Facon

et al. 2006).

El conocimiento genético del stock invasor en Chile, constituye una importante
informacién a objeto de modelar y predecir el rango de dispersion de la especie, desde una
perspectiva de la sustentabilidad del hébitat a invadir. En este contexto la proyeccion
generada por MAXENT, demuestra que X / laevis ha ocupado una quinta parte del &rea con
mayor sustentabilidad de ser invadida en el pais. En este sentido, es interesante destacar que
al norte del area invadida (a unos 250 kms del area continua de invasion), se ha establecido
una poblacién de ranas africanas (desde 2003) que han permanecido en la cuenca del rio
Limari y que coincide con un &area de prediccion donde MAXENT asigna altas
probabilidades (Lobos y Jaksic 2005). De acuerdo a los datos genéticos, estos animales
corresponden al haplotipo dominante en Chile central, lo que demuestra que la
translocaciéon representa un serio riesgo de invasion dentro del drea de mayor
sustentabilidad. En este contexto se ha planteado la hipdtesis de la resistencia de la
diversidad (Case 1990, Levine y D"Antonio 1999, Dukes 2001, Kennedy et al. 2002) que

sostiene que los ambientes con comunidades diversas (ambientes pristinos o con alta
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naturalidad) resisten mejor las invasiones que ambientes desectructurados. De acuerdo a
esta hipétesis planteada originalmente por Elton (1958), es esperable que ambientes
simplificados en su composicién sean mas vulnerables a la presencia de invasores. En este
planteamiento subyace que las especies nativas actiian como especialistas en sus ambientes,
siendo los invasores considerados como generalistas menos aptos para desplazar a los
residentes. No obstante, el alto grado de desestructuracion de los ecosistemas mediterraneos
de Chile central (Myers et al. 2000) deberia facilitar la propagacion de esta especie,

ocupando al menos toda el 4rea predicha por el modelo de nicho.

Un aspecto que llama la atencion en esta invasion, es que X. /aevis no ha sido percibido
como una amenaza importante, a diferencia de otros anuros como Eleutherodactylus coqui,

Lithobates catesbeianus y Rhinella marinus (Www.issg.org/database, Invasive Species

Specialist Group), ello se contradice con las amplias areas que este anuro ha invadido y con
su importante rol como vector del hongo Batrachochytrium dendrobatidis (Weldon et al.
2004). En efecto, recientemente en Chile, Solis et al. (2010), han reportado la presencia del

hongo chitrido, lo que representa la maés seria amenaza de esta especie a la batracofauna

nacional.

En este contexto las directrices futuras deberian orientarse al monitoreo y vigilancia de esta
especie, orientando los esfuerzos a impedir la expansion de este anuro a areas no invadidas
y que constituyan un hébitat adecuado para la especie. Como conclusiones finales de esta

tesis se pueden sefialar:
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El estado actual del conocimiento de X. /aevis en Chile, hace a éste uno de los
vertebrados exdticos mejor conocidos desde el punto de vista biologico — ecoldgico,
por lo que los esfuerzos futuros deberian orientarse al monitoreo de su expansién y
a la proposicion de planes de control y erradicacién en los casos que ello sea
factible.

El estudio genético realizado, corresponde a uno de los primeros estudios
microevolutivos dentro de la especie. La informacién generada abre la posibilidad
de que en otras areas invadidas (Estados Unidos, Reino Unido, Francia, Italia) y en
el 4rea nativa (sur de Africa), pueda replicarse la metodologia desarrollada y asi
potencialmente poder analizar la invasién en un contexto global.

La poblacién aislada en el norte de Chile (rio Limari) representa un claro ejemplo
del riesgo de las translocaciones a escala regional, en la diseminacion de la especie.
Los antecedentes genéticos revelan que el origen de esta microinvasién corresponde
al 4rea invadida de Chile central.

La alta diversidad genética de X. laevis en la regién del Cabo en Sudéfrica, permite
inferir que es uno de los factores relevantes en el éxito invasivo de esta especie. Si
bien se pudo demostrar que los haplotipos presentes en Chile corresponden a la
subespecie del Cabo, un estudio mas profundo en las poblaciones de esta drea de
Sudéfrica deberian permitir una mejor resolucién respecto al origen de los
haplotipos invasores en Chile.

En el 4rea nor-este de invasion en Chile, puede observarse el predominio de un
haplotipo escasamente representando en el resto del pais. Ello evidencia como

procesos de deriva génica (en este caso aislamiento asociado a escasez de canales de
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riego y aspectos topograficos) pueden favorecer a ciertos haplotipos en su
diseminacion en una nueva 4rea.

El modelo predictivo para el sur de Sudamérica representa uno de los primeros
mapas de riesgos generado para un vertebrado invasor en Chile. Ademds permite
reconocer que otros paises del cono sur son igualmente vulnerables a la
introduccion de esta especie.

El modelo de nicho implementado, demuestra la utilidad de la aplicacion de este
tipo de herramientas en la generaciéon de mapas de riesgos de especies invasivas,
siendo un método de bajo costo y bajos requerimientos técnicos para su
implementacion. Si bien estos modelos son so6lo indicativos, representan al menos
una opinidn objetiva sobre el riesgo de invasién en un érea.

Los hallazgos de este estudio permiten concluir que deberia evitarse el ingreso de
nuevo material genético al pais. Ademas se deberia prohibir el comercio en Chile,
pero también en los paises bajo riesgo. El uso de este animal como mascota es el

mayor riesgo en la diseminacién y expansion de este anfibio.
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