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PREFACIO

En la década del setenta fue introducida en Chile la especie Xenopus lae-
vis (Pipidae: Anura). Desde entonces, son frecuentes los reportes de su presen-
cia en la zona central de nuestro pais y la informacién disponible actualmente,
basada fundamentalmente en observaciones ocasionales y un escaso nimero
de investigaciones formales, indica que las poblaciones de este anuro han in-
crementado y ampliado su distribucién.

Aun cuando han sido estudiados diversos aspectos de la biologia de este
animal, existe escasa informacién con respecto a las interacciones y efectos
que se producen en las comunidades en que ha sido incorporado. En este
sentido, la introduccién de X. laevis en California, Estados Unidos, parece ser
la mejor documentada. Sin embargo, los resultados de estas investigaciones
no permiten establecer conclusiones definitivas respecto a los efectos de este
anuro en esos ecosistemas, ni menos extrapolarlos a nuestra realidad. No obs-
tante, las caracteristicas ecofisioldgicas de X. laevisy las favorables condiciones
bidticas y abidticas que presenta nuestro pais para su desarrollo, sindican al
sapo africano como un factor de riesgo potencial para nuestros ecosistemas y
biodiversidad.

En la actualidad, la creciente perdida de biodiversidad se ha convertido
en un problema global, de relevancia mayor. En este contexto, las invasiones
biolégicas son consideradas como uno de los elementos clave, no siendo ex-
trano que el éxito invasor de X. laevis en otras latitudes (ej: Estados Unidos,
Reino Unido, Francia), y actualmente en Chile, cause profunda preocupacién
por sus potenciales impactos en los ecosistemas acuaticos. El problema se agu-
diza atin més cuando las opiniones de los especialistas se encuentran divididas
y en muchos casos se carece de la informacién suficiente para definir medidas
adecuadas de control y conservacién. En Chile, los primeros ecos de esta pre-
ocupacion se manifestaron en 1983 con ocasion de la reunién de herpetélogos
para la elaboracién del Libro Rojo de los Vertebrados Terrestres de Chile. Des-
de entonces los avances en el conocimiento de los efectos de la introduccién
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de X. laevis han sido exiguos. Esta situacién motivé a un grupo de académicos
de la Universidad de Chile a reunirse, en una instancia que permitiera reunir la
informacién disponible, discutir e intercambiar ideas respecto a este problema
y la forma de abordarlo en el futuro.

En octubre de 2003 se realiz6 el taller “Introduccion de Xenopus laevis en
Chile: perspectivas para la investgacion y educacion”, en el marco de las activi-
dades que financia y patrocina el Programa de Estudios Interdisciplinarios en
Biodiversidad, que mantiene el Departamento de Investigacién y Desarrollo
de la Universidad de Chile. Esta actividad se llevé a cabo en la Facultad de
Ciencias Veterinarias y Pecuarias de la Universidad de Chile y convocé a in-
vestigadores y estudiantes, quienes tuvieron la oportunidad de interactuar y
debatir en torno a la informacién presentada.

Como resultado concreto de este evento surgid la idea de publicar este
libro, que tiene como objetivos principales la recopilacién y difusién de los
antecedentes expuestos en ese taller sobre diversos aspectos de la biologia de
Xenopus laevis y del estado actual de conocimiento sobre este anuro invasor
en Chile.

Los editores de este libro desean expresar su agradecimiento al Depar-
tamento de Investigacién y Desarrollo y a la Facultad de Ciencias Veterinarias
y Pecuarias de la Universidad de Chile, por el financiamiento y facilidades
brindadas para la realizacion del taller. De igual modo, agradecemos muy es-
pecialmente al Servicio Agricola y Ganadero (SAG), que ha hecho posible la
impresion y difusion de la informacién contenida en este libro.

Rigoberto Solis Muioz
Gabriel Lobos Villalobos
Agustin Iriarte Walton
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Xenopus laevis: UNA PERSPECTIVA SOBRE
INVASIONES GLOBALES

G. John Measey

Dos procesos son las principales causas de la pérdida de biodiversidad a
nivel global. La primera, es la creciente pérdida de hébitat, como consecuencia
del incremento de la poblacién humana y el consumo per capita (Pletscher &
Schwartz 2000). La segunda, es la introduccion de especies y sus consecuentes
efectos negativos sobre la biota nativa. El impacto de especies invasoras de anfi-
bios ha sido mencionado como una amenaza para las poblaciones nativas de an-
fibios (ver més adelante), pero los efectos de la mayoria de estas introducciones
permanecen pobremente documentadas.

La rana de garras africana, Xenopus laevis, es reconocida como un orga-
nismo modelo para estudios en biologia molecular y del desarrollo (Gurdon
1996). El rango natural de X. laevis comprende la mayor parte del sur de Afri-
ca, ocupando biomas templados, subtropicales y tropicales (Fig. 1) (Measey &
Channing 2003; Measey en prensa). Previo al advenimiento de la agricultura
moderna, X. laevis probablemente se presentaba en bajas densidades en las re-
giones en que existian aguas continentales de origen natural, tales como: rios,
esteros, lagunas y charcas. Sin embargo, actualmente, esta especie también se
encuentra en una variedad de medios actiaticos de origen antrépico, como: tran-
ques, estanques, desagiies de plantas de tratamiento de aguas residuales e instala-
ciones para la acuicultura. Las aguas eutroficadas parecen producir las mds altas
densidades de individuos. Un reciente estudio a nivel molecular, sugiere que los
animales ahora son capaces de viajar dentro y a través de dreas previamente ari-
das e inaccesibles, gracias a redes de irrigacion de la vitivinicultura (Measey &
Channing 2003). Tales canales de irrigacién pueden aumentar el desplazamiento
de poblaciones naturales hacia nuevas dreas, previamente inhabitables.

Laboratoire d’Ecologie des Sols Tropicaux (UMR 137), Institut de Recherche pour le
Développement, 32 Avenue Henri Varagnat, 93143 Bondy Cedex. France
john.measey@bondy.ird.fr



ANTECEDENTES SOBRE LA BIOLOGIA DE Xenopus laevis Y SU INTRODUCCION EN CHILE

_300

Figura 1.

Distribucién natural de Xenopus laevis Daudin en el sur de Africa.

El sombreado en direcciones opuestas indica las diferencias genéticas encontradas
entre Cape y las poblaciones de mas al norte (Measey & Channing 2003).

Existen algunos estudios ecolégicos de poblaciones nativas (e.g. Scho-
onbee et al. 1992), sin embargo, las mejores descripciones de habitat provienen
de poblaciones asilvestradas (Tinsley & McCoid 1996; Measey 2001; Measey
1998). Los hébitats reproductivo y no reproductivo parecen ser similares. No
obstante, no hay reportes de actividad reproductiva en aguas corrientes.

La historia de invasiones de esta especie estd unida a su uso predilecto
como prueba de embarazo desde la década de 1930, debido a su naturaleza acua-
tica y facilidad comparativa de mantenimiento en laboratorio. Tinsley y McCoid
(1996) revisaron las invasiones conocidas, principalmente de California y Ari-
zona, en los Estados Unidos, Gales del Sur y la Isla de Wight, en el Reino Unido.
Ellos resaltan la falta de informacién respecto a la distribucién en la mayoria
de los sitios y mencionan otras localidades en que se ha informado de la exis-
tencia de la especie, en Europa y otros lugares, incluido Chile. Desde entonces,
la existencia de nuevas poblaciones estd siendo notificada constantemente, por
ejemplo en Humberside (noreste del Reino Unido, G. Woodcock pers. comm.),
Deux-Sevres y Maine et Loire (oeste de Francia, C. Eggert pers. comm.).
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Crayon (en prensa) da una detallada explicacion para la expansion e im-
pacto de esta especie invasora a lo largo de USA, pero en particular en Califor-
nia, donde las poblaciones son mayores. Los informes iniciales datan de fines
de la década de 1960 (St. Amant & Hoover 1969). Actualmente, las poblaciones
se han propagado a lo largo de la mayoria de los drenajes existentes en los sitios
originales de liberacién. Crayon (en prensa) reconoce cinco puntos comunes
en la propagacion de X. laevis en California:

1) la mayoria de las poblaciones derivan de eventos de introduccién
independientes,

2) los rios y riachuelos son propensos a una completa colonizacién,
incluyendo agua salobres,

3) algunos factores climéticos y bioldgicos retardan la expansion de rana de
garras (ej: dreas extremadamente dridas y peces como Micropterus salmoi-
des),

4) las poblaciones son capaces de sobrevivir en aislamiento y

5) las introducciones mediadas por el hombre favorecen la propagacion de
X. laevis alo largo de todos los habitat de agua dulce en California.

Un tunico intento de erradicacién culminé con éxito en una pequena
poblacién de California (Tinsley & McCoid 1996), pero la mayoria de los es-
fuerzos en este sentido han fracasado (St.Amant 1975; Zacuto 1975; Crayon
en prensa). Asi, por ejemplo, las ranas de garra adultas abandonaron el agua
durante infructuosos intentos de envenenamiento, usando el agente quimico
rotenona. Otras estrategias, tales como: eliminacién mediante desecacion,
captura con redes, pesca eléctrica y trampeo, han resultado del todo indtiles.

A diferencia de otros conspicuos y ruidosos anuros, las poblaciones de
X. laevis generalmente pasan inadvertidas y es probable que existan muchas
poblaciones fordneas en otras regiones. Por ejemplo, a pesar de su casi cierta
ocurrencia (debido a la unién de drenajes compartidos, que se sabe infectados
en USA), actualmente no hay adecuados informes de la ocurrencia de invasio-
nes de X. laevis en México. Ademads, debido a su naturaleza acudtica, grandes
poblaciones pueden estar confinadas dentro de pequenas areas, produciendo
altas densidades y subsecuentemente serios impactos.

Con el fin de comenzar a estimar y comparar los impactos de una espe-
cie invasora individual, se requiere establecer tres factores independientes: el
area total ocupada, su abundancia y alguna medida del impacto por individuo
(Parker et al. 1999). De estos tres factores, la medida del impacto es proba-
blemente el mds dificil y subjetivo. Para otras especies de anuros invasores,
detallados estudios han ejemplificado un amplio rango de mecanismos de

[ By ¢
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impacto, que incluyen: competencia, enfermedades, toxicidad y predacion
(e.g.: Crossland 2000; Cunningham & Langton 1997; Kupferburg 1997; Laffer-
ty & Page 1996). Los resultados sugieren una relacién positiva entre densidad
e impacto y en algunos estudios se sefiala que altas densidades son un factor
significativo en relacién con la declinacién global de anfibios. Sin embargo,
estimaciones del impacto total (sensu Parker et al. 1999) adn estin ausentes
en la literatura.

Lobos y Measey (2002) convocaron a una urgente y detallada revision
de la distribucién y efectos de la invasion de X. laevis en Chile. Este desafio
surgié de un estudio que revel6 poblaciones muy numerosas de Xenopus lae-
vis adultos, en tranques de regadio ubicados en la Regién Metropolitana de
Chile. Ellos dieron un primer paso tendiente a la evaluacién del primer factor
antes sefialado, consistente en estimar las areas afectadas por la invasién de X.
laevis en Chile, aunque la constatacion de la presencia de este anuro en la VIII
region parece ser erréneo (Lobos & Jaksic en prensa). Las estimaciones de la
abundancia e impacto son ain necesarias, con el objeto de tener una visién
completa del estado actual de la invasién de X. laevis en Chile.

Los estudios de invasiones ocurridas en California y el Reino Unido,
indican que el control del traslado de esta rana, mediado por el hombre, es
crucial para prevenir su expansién. Entre tanto, los estudios realizados en su
nativa Sudafrica, revelan el peligro de animales propagandose a través de cana-
les de regadio, hacia dreas previamente no colonizadas.



ANTECEDENTES SOBRE LA BIOLOGIA DE Xenopus laevis Y SU INTRODUCCION EN CHILE

REFERENCIAS

CRAYON JJ (en prensa) Species account: Xenopus laevis. En: Lannoo
M]J (ed) Status and Conservation of U. S. Amphibians. Smithsonian Institute
Press, Washington DC, EE.UU.

CROSSLAND MR (2000) Direct and indirect effects of the introduced
toad Bufo marinus (Anura: Bufonidae) on populations of native anuran larvae
in Australia. Ecography 23: 283-290

CUNNINGHAM AA & TES LANGTON (1997) Disease risks associated
with translocations of amphibians into, out of and within Europe - a UK pers-
pective. The Journal of The British Veterinary Zoological Society 3: 37-41

GURDON JB (1996) Introductory comments: Xenopus as a laboratory
animal. En: Tinsley RC and HR Kobel (eds) The Biology of Xenopus, pp 3-6.
Clarendon Press, Oxford, UK.

KUPFERBERG §J (1997) Bullfrog (Rana catesbeiana) invasion of a Cali-
fornia River: The role of larval competition. Ecology 78: 1736-1751

LAFFERTY KD & CJ PAGE (1997) Predation on the endangered ti-
dewater goby, Eucyclogobius newberryi, by the introduced African clawed frog,
Xenopus laevis, with notes on the frog’s parasites. Copeia 1997:589-592

LOBOS G & GJ MEASEY (2002) Impact of invasive populations of Xe-
nopus laevis (Daudin) in Chile. Herpetological Journal 12:163-168.

LOBOS G & F JAKSIC (en prensa) The ongoing invasions of African
clawed frogs (Xenopus laevis) in Chile: causes of concern. Biodiversity and
Conservation.

MEASEY GJ (1998) Diet of feral Xenopus laevis in South Wales, UK.
Journal of Zoology. 246:287-298.

~



ANTECEDENTES SOBRE LA BIOLOGIA DE Xenopus laevis Y SU INTRODUCCION EN CHILE

MEASEY GJ (2001) Growth and ageing of feral Xenopus laevis (Daudin)
in South Wales, UK. Journal of Zoology 254:547-555.

MEASEY GJ & A CHANNING (2003) Phylogeography of the genus
Xenopus in southern Africa. Amphibia-Reptilia 24:321-330.

MEASEY GJ (en prensa). Species account: Xenopus laevis (Daudin
1802) En: Atlas and Red Data Book of the Frogs of South Africa, Lesotho and
Swaziland. (eds.) Minter, L.R., M Burger, JA Harrison, PJ Bishop & H Braack.
Smithsonian Institution Press.

PARKER IM, D SIMBERLOFF, WM LONSDALE, K GOODELL, M
WONHAM, PM KAREIVA, MH WILLIAMSON, BVON HOLLE, PB MOYLE,
JE BYERS & L GOLDWASSER (1999) Impact: toward a framework for unders-
tanding the ecological effects of invaders. Biological Invasions 1:3-19

PLETSCHER DH & MK SCHWARTZ (2000) The tyranny of popula-
tion growth. Conservation Biology. 14: 1918-1919

PRINSLOO JF, H] SCHOONBEE & JG NXIWENTI (1981) Some obser-
vations on biological and other control measures of the African clawed frog,
Xenopus laevis (Daudin) (Pipidae, Amphibia) in fish ponds in Transkei. Water
South Africa. 7:88-96.

ST AMANT JA (1975) Exotic visitor becomes permanent resident. Te-
rra, Los Angeles County Museum of Natural History Quarterly. 13:22-23.

ST AMANT JA & FG HOOVER (1969) Addition of Misgurnus angui-
llicaudatus (Cantor) to the California fauna. California Fish and Game. 55:
330-331.

TINSLEY RC & M]J McCOID (1996) Feral populations of Xenopus out-
side Africa. En: Tinsley RC and HR Kobel (eds) The Biology of Xenopus, pp
81-94. Clarendon Press, Oxford, UK.

ZACUTO BJ (1975) The status of the African clawed frog (Xenopus
laevis) in Agua Dulce and Soledad Canyons. Unpublished report to California
Department of Fish and Game. 36 pp.



ANTECEDENTES SOBRE LA BIOLOGIA DE Xenopus laevis Y SU INTRODUCCION EN CHILE

PRIMEROS ANTECEDENTES
CROMOSOMICOS Y MOLECULARES DEL ANURO
Xenopus laevis INTRODUCIDO EN CHILE.

Alberto Veloso!, Eduardo Soto!, Claudio Correa?,
Pamela Bachmann', Marcela Torres' y Marco Méndez’

RESUMEN

La identificacién de especies en el género Xenopus, se ve facilitada por
la utilizacién de estudios comparativos de cariotipos. La existencia de linajes
entre las poblaciones nativas de Xenopus laevis, es posible de abordar utilizan-
do marcadores moleculares obtenidos mediante secuenciacién de DNAm. La
introduccién de ejemplares de Xenopus cf. laevis (Amphibia, Pipidae), presen-
ta interrogantes relacionadas con la identificacion del origen de los ejemplares
introducidos. La utilizacién de métodos de andlisis cromosémico (cariotipos)
y marcadores moleculares (secuencias de DNAm), contribuye a determinar la
presencia de Xenopus laevis en tres localidades de Chile central y deja plan-
teada la posibilidad de extender estos andlisis a otras localidades donde se ha
reportado la presencia de esta especie.

INTRODUCCION

El género Xenopus pertenece a la familia Pipidae (Amphibia, Anura) y
estd constituido por 14 especies (Kaplan, 1995). Es nativo de Africa y su especie
mas conocida es Xenopus laevis. Esta especie extiende su distribucion geogra-
fica en Africa, desde el Sur de Angola y la Regién del Cabo en la Republica de
Sud Africa hacia el Norte hasta Kenia, Uganda y el Nor-este de Zaire. Hacia
el Oeste se extiende hasta Camertn, distribuyéndose en un amplio rango de
condiciones ecoldgicas, desde las regiones frias y himedas del Oeste hasta las
regiones dridas y de elevadas temperaturas del este y el norte.

La mayor cantidad de informaci6n disponible en la literatura relacionada
con Xenopus laevis, proviene de X. I. laevis, que se distribuye en Sud Africa al sur

1 Departamento de Ciencias Ecolégicas, Facultad de Ciencias, Universidad de Chile.
E-mail: aveloso@uchile.cl
2 Laboratorio de Bioinformatica y Expresiéon Génica (INTA), Universidad de Chile
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de Zambezi, con excepcion de las regiones calientes de la costa Atlantica. En el
Africa sub Sahdrica se reconocen otras cinco subespecies geograficas (petersii,
poweri, victorianus, sudanensis, bunyonensis) (Frost 2002). Tymowska (1977), en
un estudio carioldgico comparativo encontré que los cariotipos de Xenopus son
de similar morfologia pero, se diferencian por el tipo y localizacién de las cons-
tricciones secundarias (Zonas NOR). En el cariotipo de X. laevis se observa un
par cromosémico con una constriccién secundaria intercalar en el brazo corto
de ambos homologos (par N 12), lo que constituye un cardcter diagnéstico. Evi-
dencias moleculares muestran a X. . laevis genéticamente divergente (Evans et
al. 1997; Kobel et al. 1998). El niumero cromosémico basico (haploide) del géne-
ro es n=18 con numerosas evidencias de procesos de poliploidizacion reiterados.
La mayoria de las especies poseen 36 cromosomas (2n=36), existiendo especies
poliploides (e.g. X. vestitus 4n=72, X. ruwenzorensis 6n=108 (Tymowska & Fis-
chberg 1973). X. laevis presenta 2 n = 36 y posee un sistema cromosémico de
determinacién del sexo ZZ/ZW. Las hembras son el sexo heterogamético.

Existen antecedentes que muestran que esta especie ha sido introducida
en las regiones mediterraneas del Sur de California, EE.UU. y en Chile. En
EE.UU. tiene en la actualidad una amplia distribucién: Arizona, California,
Colorado, Florida, Luisiana, Nevada, Nuevo México, Carolina del Norte, Virgi-
nia, Wisconsin y Wyoming. También hay poblaciones sefialadas para el Reino
Unido, Holanda y la Isla Ascensiéon (Willigan 2001).

En Chile, la introduccién accidental o intencional de ejemplares de Xe-
nopus no ha sido precisada en sus aspectos temporales y espaciales. Con la evi-
dencia disponible, no es posible descartar que puedan haber existido diversos
episodios de introduccidn de ejemplares provenientes del extranjero, dado que
la especie es requerida tanto por diversos laboratorios de investigacién cémo
por comerciantes de fauna.

El objetivo de este trabajo es aportar antecedentes cromosémicos y mo-

leculares que contribuyan a precisar la identificacién taxonémica de la especie
de Xenopus introducida en Chile.

MATERIALES Y METODOS
Analisis Cromosomicos.
Una muestra de ocho ejemplares adultos de Leyda (33°37’S,71°28° W),

ocho ejemplares juveniles procedentes del Tranque Santa Juana de la localidad
de Huelquén, Comuna de Paine (33 48°S, 70 44’W) y cinco ejemplares adul-

10
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tos del Tranque Caren (Regién Metropolitana) de Xenopus cf. laevis, fueron
inyectados intraperitonealmente con colchicina 0,75%. Las preparaciones de
cromosomas fueron obtenidas mediante la técnica de “aplastado”, a partir de
epitelio intestinal y el epitelio de corneal (Hillis et al. 1996; Bogart 1972). Las
placas cromosémicas fueron observadas en un microscopio Nikon Labophot
-2, directamente en preparaciones semipermanentes teiiidas con Orceina acé-
tica observadas con contraste de fases, o en preparaciones permanentes tefii-
das con Giemsa. Las metafases de mayor calidad observadas al microscopio a
1000X, fueron capturadas mediante una cdmara de video-color JVC TK-10850
incorporada al microscopio y conectada a un PC provisto con una tarjeta de
captura de imdgenes. Las imdgenes fueron almacenadas en formato JPG. Los
cromosomas de cada placa fueron contados y medidos con el programa Mi-
croMeasure 3.3 (Tear 2000). Para establecer el cariotipo, los cromosomas se re-
cortaron utilizando el programa Paint para Windows y fueron ordenados. Los
tipos cromosdmicos se establecieron segin Levan et al.(1964). La localizacién
de las constricciones secundarias en los cromosomas fue confirmada mediante
la técnica AgAsNOR (Quack & Noel 1977).

Analisis de DNA mitocondrial.

En un ejemplar proveniente del Tranque Rapel, se extrajo DNA total de
tejido de higado con el método estdndar de fenol-cloroformo (Sambrook et al.
1989). Se amplific6 parcialmente el citocromo b via PCR, utilizando los parti-
dores MVZ15-L, Cytb Ar-H (Goebel et al. 1999). Los productos de PCR fueron
purificados utilizando el kit comercial QIAquick (Qiagen) y posteriormente
secuenciados en ambos sentidos en un secuenciador automatico ABI Prism
3100. Las secuencias fueron revisadas y editadas con el programa CHROMAS
(McCarthy 1998) y BIOEDIT (Hall 1999). Con la secuencia obtenida se realiz6
una buisqueda por homologia mediante BLAST, utilizando la opcién Nucleo-
tide-nucleotide contra las secuencias depositadas en la base de datos del GEN-
BANK (Altschul et al. 1997; Dunon -Bluteau 1985; Roe et al. 1985; Measey &
Channing 2003).

Resultados

El cariotipo de los ejemplares machos, hembras y juveniles en las tres
poblaciones estudiadas, corresponde a un nimero diploide 2n = 36. Los cro-
mosomas se agrupan en 18 pares homélogos. Segtin tamano, los Pares 1, 3,4,
6,9,11, 12, 15, 16 son submetacéntricos, los pares 7, 8, 14, 18 subtelocéntricos;
pares 2, 5, 13, 17 metacéntricos (Tabla 1). En un ordenamiento segin el tipo
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cromosdmico, la constriccion secundaria estd localizada en la region pericen-
tromérica del brazo corto de ambos homélogos, en el cromosoma subtelocén-
trico de mayor tamafo de este cariotipo (Fig. 1).

Tabla 1.
Tipos cromosémicos representados en el cariotipo
de Xenopus laevis.

PAR N° TIPO INDICE CENTROMERICO
1 sm 0.356+0.009
2 m 0.445+0.058
3 sm 0.321+0.040
4 sm 0.346+0.027
5 m 0.445+0.036
6 sm 0.295+0.039
7 st 0.168+0.024
8 st 0.162+0.020
9 sm 0.348+0.033
10 st 0.180+0.015
11 sm 0.330+0.029
12 sm 0.351+0.068
13 m 0.433+0.018
14 st 0.171+0.023
15 sm 0.288+0.027
16 sm 0.291+0.022
17 m 0.408+0.008
18 st 0.205+0.030

Al comparar el segmento el gen Citocromo b secuenciado con las secuen-
cia depositadas en Gen Bank, este mostr6é un 99 % de similitud con Xenopus L.
laevis. Un valor de similitud menor se establece con la subespecie X. I. borealis y
bastante mas distanciado estd en su valor de similitud con la especie congenérica
Xenopus gilli (Anexo 1).

Discusion
El estudio de poblaciones de X. laevis introducida en localidades fuera

de Africa, ha sido objeto de numerosos estudios orientados a recabar infor-
macién sobre sus caracteristicas ecoldgicas, principalmente relacionadas a su

12
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Figura 1
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actividad y potencial reproductivo y aspectos vinculados a actividad preda-
dora. La proyeccion de estos estudios es que se cuenta con informacién para
poder precisar el impacto sobre la biota, de la introduccién de esta especie en
diversos ecosistemas (McCoid & Fritts 1995; Measey & Tinsley 1998; Measey
2001; Measey 1998). Por sus caracteristicas bioldgicas y ecoldgicas, X. laevis
estd incluida en la Base de Datos de las Especies Invasoras (Amphibia Web:
Information on amphibian biology and conservation. [web application]. 2003.
Berkeley, California).

En diversas localidades de Chile central se han establecido poblaciones
de Xenopus cf. laevis (Veloso & Navarro 1988; Lobos et al. 1999; Lobos & Mea-
sey 2002; Lobos & Garin 2002) de las cuales se desconoce su procedencia. Los
estudios en estas poblaciones inciden en aspectos de su distribucion geografica
y ecologia tréfica. Estas poblaciones se localizan tanto en cursos 16ticos como
lénticos, tanto naturales como artificiales. La modalidad de dispersién de la
especie se produce posiblemente a través de los rios existentes y a través de
canales de regadio.
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El cariotipo de los ejemplares estudiados en este trabajo, permite confir-
mar la presencia de Xenopus laevis en Chile, en las localidades de Leyda, Huel-
quén y Carén, lo que deja una vez mds en evidencia la importancia de poder
contar con antecedentes cromosémicos para ser incorporados en la diagnosis
de especies cuya taxonomia es dificil de resolver a través de estudios morfold-
gicos. Los ejemplares estudiados presentan un cariotipo similar al descrito por
Tymowska (1977) para las subespecies de X. laevis, y podrian corresponder a
X. L laevis, X. I. petersi o X. . victorianus. Este diagnéstico citogenético esta
basado principalmente por la localizacién de la constriccién secundaria en el
par homologo portador de la zona organizadora del nucléolo (NOR). Si bien,
esta constriccion secundaria también se encuentra localizada en el mismo par
de homologos en X. gilli, el diagndstico cromosémico diferencial entre ambas
especies es posible de establecer, ya que en esta ultima se agregan otros dos pares
cromosémicos portadores de constricciones secundarias (Tymowska op. Cit).

La existencia de cambios evolutivos, como son las mutaciones en loci
particulares o multiples loci, no pueden ser detectados por mediciones de lon-
gitud relativa o localizacién de los centrémeros en los diferentes homologos.
Para responder de manera mds adecuada la pregunta de cual es o cuales son
las subespecies de X. laevis introducidas a Chile, es necesario contar con otras
evidencias citogenéticas, producto de la aplicacién de técnicas de bandeo cro-
mos6mico o de hibridizacién in situ, ya que estas ultimas permiten localizar
genes en los cromosomas.

Los resultados del andlisis de Blast con las secuencias de Citocromo b,
confirman la homologia entre la secuencia del ejemplar de Leyda y la de X.
laevis, es interesante consignar que las secuencias de comparacion contenidas
en el Gen Bank corresponden a ejemplares nativos de Sudafrica.

Los antecedentes presentados en este trabajo confirmarian la presencia
de X. laevis en Chile. Sin embargo, quedan interrogantes por evaluar en rela-
ci6n a la presencia del género Xenopus en nuestro pais:

a) desconocemos si en las otras localidades de Chile descritas en la literatura,
puedan encontrarse otras especie de este género y

b) no sabemos si la presencia X. laevis puede deberse a un evento de invasién
unico o varios eventos producto de distintos episodios de escape o liberacién
intencional de esta especie. La aplicaciéon de metodologias de andlisis
citotaxon6émico y molecular en las poblaciones de X. laevis consideradas en
este estudio, son un paso necesario para poder responder a estas interrogantes,
generando el conocimiento para disefiar un programa de monitoreo
poblacional y establecer el impacto de esta especie en los ambientes que ha
invadido.
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ANEXO 1

Secuencia Citocromo b Xenopus cf laevis de la
Laguna Carén, Editada con BIOEDIT, Archivo
FASTA

>Xenopus3274Cytb
CGGAATATAAGGCTTCGTTGTTTTGATGTGTGGAGTAATGGTATGAGGGC
TAAGATTAGGATGGATAGGACTAGGGCTAACACTCCGCCTAGTTTGTTTG
GGATGGATCGAAGGATAGCGTAGGCGAATAGGAAGTATCATTCTGGTTTA
ATATGTGGAGGGGTGACTAGAGGATTAGCTGGGGTAAAATTGTCTGGGTC
TCCTAAAAGGTTTGGGGAAAATATGGCTAGGAGAGTAAGTGCTGTAAGTA
TAATAAGGAAGCCTAAAAGGTCTTTGTAAGAGAAGTATGGGTGGAAAGGT
ACTTTATCTGGGTCTGAGTTTAATCCAGTTGGGTTTGTTGATCCAGTTTC
GTGGAGAAATAAAAGATGGAGAATGCTAGCTCCGGCAATAATAAAAGGAA
GGAGGAAGTGAAATGCGAAGAATCGGGTTAAAGTGGCGTTATCTACAGAG
AAACCTCCTCAAATTCATTGGACTAGTACGTTTCCGATGTACGGAATAGC
AGAAAGAAGATTAGTAATTACTGTAGCCCCTCAAAAAGATATTTGTCCTC
ATGGTAGAACATATCCTACAAATGCTGTAGCTATAACTAAAAATAGGAGG
ATCACACCAATATTTCATGTTTCTTTATATAAGAAAGAGCCGTAGTACAA
CCCTCGTCCGATGTGAAGGTAGATGCAAATGAAGAAGAATGAGGCTCCAT
TGGCATGGAGATTGCGAATTAATCATCCATAGTTAACGTCACGGCAAATA
TGGGCTACTGATGAGAAGGCTATAGATGTGTCTGCTGTGTAATGTATAGC
TAAGAATAATCCTGTAATGATTTGGGCAATTAAACAGACCCCTAGAAGAG
AGCCGAAGTTTCATCC
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Resultados BLAST con secuencias del Gen Bank.

BLAST

Query= Xenopus3274Cytb
(866 letters)

Database: All GenBank+EMBL+DDBJ+PDB sequences (but no EST, STS,
GSS, or phase 0, 1 or 2 HTGS sequences)
1,999,128 sequences; 9,637,049,331 total letters

gi|343731|gb|M10188.1|XELMTDTG (Dunon - Bluteau D, Volovitch M and
Brun G. 1985) X.laevis mitochondrial DNA containing the D-loop, and the
12S rRNAapocytochrome b, Glu-tRNA, Thr-tRNA, Pro-tRNA and Phe-tRNA
genes

Length = 3995

Score = 1681 bits (848), Expect = 0.0

identities = 860/864 (99%)

Strand = Plus / Minus

gil343717|gbM10217.1IXELMTCG (Roe,B.A., Ma, D.P., Wilson, R.K. and Wong,
J.F 1985) Xenopus laevis mitochondrial DNA, complete genome

Length = 17553

Score = 1582 bits (798), Expect = 0.0

Identities = 848/864 (98%)

Gaps = 3/864 (0%)1985

Strand = Plus / Minus

gi/31322397/gb/AY 217694.1/ (Measey & Channing 2003) X. laevis isolate 1
from South Africa cytochrome b (cyt b). mRNA partial cds; mitochondrial
gene for mitochondrial product

Length =290

Score = 559 hits (282), Expect e-156

Identities = 282/290 (99%)

Strand = Plus / Minus

gi/31322417/gb/AY 217704.1 (Measey & Channing 2003) /Xenopus muelleri
isolate from South Africa

Cytochrome b (cyt b) mRna partial cds; mitochondrial gene for mitochondrial
product.
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Length =290

Score = 353 hits (178), Expect 3e-94
Identities = 262/290 (90%).

Strand = Plus/Minus.

AY/217678 Xenopus gilli (gi : 31322365) (Measey & Channing 2003)
Identities = < 85%.
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ANTECEDENTES SOBRE LA BIOLOGIA
DE Xenopus laevis

Rigoberto Solis M.

INTRODUCCION

La rana africana de garras, Xenopus laevis, ha sido introducida en diver-
sas partes del mundo y actualmente, poblaciones asilvestradas de este anuro
florecen en diversas latitudes y ambientes. Aparentemente, cuerpos de agua
construidos por el hombre, han facilitado su propagacién y establecimiento en
lugares que, en muchos casos, difieren significativamente en sus caracteristicas
bidticas y abidticas de las encontradas en su lugar de origen.

En Chile, como en Estados Unidos y otros paises de Europa, se ha reporta-
do la presencia y actividad reproductiva de este animal en cuerpos de agua artifi-
ciales, principalmente asociados a la actividad agricola, muchas veces altamente
eutroficados y contaminados, en los cuales estos anuros deben afrontar bruscas
variaciones en el nivel de las aguas, sequias, fluctuaciones térmicas, disponibili-
dad de recursos alimenticios, etc. No obstante, las condiciones ambientales que
X. laevis a debido enfrentar en los lugares en que ha sido introducido, en la ma-
yor parte de los casos sus poblaciones se han desarrollado y expandido, haciendo
evidente que este anuro presenta caracteristicas fisiolégicas y conductuales pecu-
liares, que han permitido su establecimiento y éxito colonizador.

En este capitulo se analizan algunos antecedentes de la ecologia y fisio-
logia de X. laevis. Esta tarea no resulta ficil, ya que a pesar del extenso conoci-
miento que se tiene de diversos aspectos de su biologia a nivel molecular, em-
brioldgico y genético, la informacién sobre datos bésicos de su ecofisiologia es
restringida y deriva fundamentalmente de estudios realizados en su lugar de
origen y experiencias de laboratorio.

Facultad de Ciencias Veterinarias y Pecuarias. Universidad de Chile.
rsolis@uchile.cl
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La mayor parte de lo aqui presentado tiene como fuente la publicacién
de Tynsley & Kobel (1996), que compendia la informacién disponible sobre
las especies de Xenopus publicada hasta el ano 1994. Una revisién realizada
por este autor ha constatado que desde esa fecha han sido escasos los aportes
al conocimiento ecolégico de las poblaciones asilvestradas de X. laevis. Sigue
existiendo escasez de datos bdsicos de campo, que permitan visualizar o es-
tablecer inequivocamente las relaciones ecoldgicas establecidas en los habitat
que ha colonizado este anuro. En lo que sigue, se ha intentado incorporar los
nuevos antecedentes disponibles en la literatura y contrastar esta informacién
con el incipiente conocimiento sobre la ecologia de X. laevis en Chile.

ACTIVIDAD CIRCADIANA

Xenopus laevis es una de las pocas especies de anfibios cuyo ritmo de
actividad circadiana ha sido estudiada. En condiciones de laboratorio y bajo
un régimen de 12 horas de luz y 12 horas de oscuridad (LO 12:12) este anu-
ro presenta un claro patrén de actividad nocturna, cuyo inicio aparece mas
precisamente asociado con la transicién luz-oscuridad que el término de la
actividad, con la transicién oscuridad-luz (Harada et al. 1998).

En condiciones naturales, también se observa una actividad predomi-
nantemente nocturna, hecho reflejado en el éxito de captura durante este pe-
riodo (Lobos, comunicacidn personal). Sin embargo, con frecuencia es posible
observarlo durante breves y frecuentes excursiones a la superficie durante el
dia, probablemente para respirar. Esta actividad diurna, puede estar asociada
a la estructura de los cuerpos de agua, con margenes de marcada pendiente y
aguas profundas e hipdxicas.

TOLERANCIA TERMICA

El amplio rango geogréfico y ecoldgico ocupado por de X. laevis sugiere
una gran habilidad para tolerar un considerable rango de temperaturas ambien-
tales. En la literatura se reportan valores de temperatura entre 15,5 °C y 26,6 °C,
en las cuales los individuos viven y se reproducen exitosamente (Harvey 2000).
Sin embrago, estos valores deben ser considerados con cautela, ya que existe poca
informacion sobre la preferencia térmica de este anuro y los mecanismos fisiol6-
gicos y conductuales con que enfrenta condiciones térmicamente adversas. Asi,
por ejemplo, cuando la temperatura del agua supera los 30 °C, se ha observado
que X. laevis excava hoyos de 30-40 cm de profundidad en el fondo lodoso, en
los cuales la temperatura no supera los 20 °C (McCoid & Fritts 1980a). Por otra
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parte, la habilidad de los adultos para tolerar bajas temperaturas queda demos-
trada por las observaciones realizas en una poblacién de Virginia (EE.UU.), en
donde se han capturado animales durante el invierno, en pozas cuya superficie
permanece congelada (Tinsley & McCoid 1996).

En cuanto a los primeros estados ontogenéticos, varios estudios han re-
portado cambios en la tolerancia térmica, de acuerdo a un patrén que parece
ser comun para los anuros (Cupp 1980; Sherman 1980). Balinski (1969) cita
como temperaturas criticas superior e inferior para los embriones de X. lae-
vis 35 ¢y 10 °C, respectivamente. En estado larval, X. laevis experimenta una
disminucién entre 0,9 — 2,1 °C en la temperatura maxima critica (TMC) entre
los estados 42 y 45 (Gosner 1960), observiandose un incremento posterior de
la TMC luego de completada la metamorfosis (estado 46, Gosner 1960) y en
individuos juveniles, pero inferior a los valores detectados en individuos pre-
metamdrficos, cuyo promedio de TCM flucttio entre 37 — 37,6 °C (Sherman
& Levitis 2003).

El ambiente térmico es importante para el desarrollo de las poblaciones
de X. laevis, ya que embriones, larvas y adultos coexisten en las mismas pozas.
Sin embargo, para efectos reproductivos la tolerancia térmica de embriones y
larvas es probablemente el factor limitante (Tinsley et al. 1996).

En Chile, Lobos (2002) ha reportado la presencia de X. laevis en cuerpos
de agua, cuya temperatura al momento de las capturas registraron valores de
11 oC (tranque artificial; mes de abril) y 27 °C (sistema léntico; mes de enero).
De acuerdo a lo establecido en la literatura, estos valores caen en el rango de
temperaturas en el cual X. laevis se reproduce y sobrevive en forma exitosa.

TOLERANCIA HIiDRICA

Contrasta la caracterizacién de X. laevis como un animal eminente-
mente acudtico, con su notable capacidad para estivar y enfrentar prolongados
periodos de sequia. De hecho, comparativamente con otros anfibios presenta
una alta tasa de deshidratacion, en condiciones experimentales (Schoemaker
et al. 1992). Sin embargo, junto a otros pocos anuros, presenta adaptaciones
fisioldgicas y conductuales que explican su desenvolvimiento en condiciones
adversas. Asi, por ejemplo, como se sefialé anteriormente, en condiciones de
sequia este animal cava hoyos en el fango, en los cuales puede permanecer
durante meses, o bien, realizar migraciones terrestres en busca de condiciones
hidricas favorables. Sin embargo, persiste el problema que plantea la deshidra-
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tacion y acumulaciéon de desechos téxicos durante la estivacion prolongada.
En tales circunstancias, X. laevis de su condicién normal de animal amonioté-
lico se comporta como uno ureotélico, es decir, incrementando la produccién
de urea y previniendo de esta forma la intoxicacién por amonio. Este cambio,
mediado por un aumento en la sintesis de la enzima carbamilfosfatosintetasa
que cataliza la introduccién de amonio en el ciclo de la ornitina-urea en el
higado, también jugaria un importante rol osmorregulatorio, ya que al incre-
mentar la concentracién de urea el animal se hace hiperosmético respecto al
medio, disminuyendo la pérdida y aumentando la captacién de agua a través
de la piel (Jorgensen 1997).

El mecanismo descrito no s6lo operaria en condiciones de escasez de
agua, sino también conferiria a estos animales una gran tolerancia a aguas con
alta concentracién de sales, que los capacitaria para sobrevivir en el agua salo-
bre de los estuarios y también en pozas sujetas a intensa evaporacion.

DIETA

La alimentacién de X. laevis comprende un amplio rango taxonémico
de items de presas, con predominio de invertebrados acuaticos, que lo sindican
como un depredador no selectivo. Pequefios crustdceos predominan en la die-
ta de individuos recientemente metamorfoseados y en los adultos, que tienen
acceso a un mds amplio rango de organismos, son los insectos las presas mas
comunes. No obstante, hay reportes de consumo de vertebrados (peces, aves
y anfibios), pero aparentemente sélo bajo circunstancias excepcionales. Ade-
mds, se suma a la obtencién de alimento en los adultos, su hdbito carrofiero
mediado por un agudo sentido del olfato (Tinsley & McCoid 1996; Tinsley et
al. 1996).

La descendencia de X. laevis puede hacer una significativa contribucién a
la nutricién de la poblacion parental (McCoid & Fritts 1980b). Aunque los rena-
cuajos y estados postmetamorficos de este anuro coexisten en el mismo ambiente,
explotan recursos fundamentalmente diferentes. Sin embargo, en situaciones de
escasez de alimento, los individuos postmetamorficos se alimentan de renacuajos,
lo cual les permite aprovechar muy efectivamente la energia derivada de la pro-
duccién primaria de algas y microorganismos. Asi, el canibalismo capacita a la po-
blacién adulta para explotar recursos a los cuales no puede acceder directamente
y constituye un importante atributo para el éxito de poblaciones asilvestradas, ya
que permitirfa la colonizacién de hdbitats creados recientemente, en ausencia de
una base de presas bien establecida (Tinsley & McCoid 1996).
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La captura de presas emplea una combinacién de mandibulas dentadas,
que mejoran la sujecion, extremidades anteriores que son usadas para apresar
y acercar la presa en la boca y fuertes extremidades traseras, que son usadas
para desgarrarla con las garras de sus dedos (Tinsley & McCoid 1996).

Dos aspectos de la captura de presas por X. laevis son controversiales y
permanecen incompletamente resueltos: el grado en el cual puede depredar
sobre peces y su habilidad para alimentarse en tierra. En este sentido, se ha su-
gerido que en aguas abiertas no seria lo suficientemente rdpido para capturar
peces (McCoid & Fritts1980b). Por otra parte, sus adaptaciones para la vida
actiatica parecen particularmente inapropiadas para la captura de presas en la
tierra: sistema sensorial, posicion de los ojos, modo de locomocién, método
de ingestion, etc.

TOLERANCIA A LA INANICION

Xenopus presenta una notable habilidad para tolerar la inanicién. Exis-
ten registros experimentales que reportan hasta 8 meses de sobrevivencia en
contenedores con barro, sin alimento y agua (Tinsley et al. 1996). Otros expe-
rimentos de laboratorio han monitoreado los efectos fisioldgicos de la inani-
cién por periodos de hasta 12 meses en X. laevis, observandose distintas fases
de adaptacion a estas condiciones. Durante los primeros 4-6 meses, la energfa
necesaria es tomada de las reservas de carbohidratos y lipidos, sin un cambio
en la glucosa plasmatica. Posteriormente, la energia es obtenida del catabolis-
mo de proteinas, registraindose pérdida de peso y una continua disminucién
de la glucosa plasmatica (Merkle & Hanke 1988).

La capacidad de este anuro para sobrevivir privado de alimento durante
largos periodos resulta notable, si se considera la demanda metabélica que
implica permanecer en pozas expuestas a temperaturas moderadamente altas,
durante gran parte del afio. En tales circunstancias, X. laevis ahorra energfa re-
duciendo su tasa de consumo de oxigeno en un 30% (Merkle & Hanke 1988).
Conjuntamente con su resistencia a la inanicion, este animal también es capaz
de ganar rdpidamente el peso corporal perdido, una vez que retornan las con-
diciones favorables (Tinsley et al. 1996).

SISTEMA SENSORIAL

Como se sefialé anteriormente, X. laevis es un animal eminentemente
acudtico, de actividad predominantemente nocturna, carrofero y depredador
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activo, que habita en aguas estancadas y turbias. Consecuentemente, la estruc-
tura, disposicién y capacidades de sus érganos sensoriales, reflejan su ecologia
y modo de vida y lo diferencian del comun de los anuros terrestres.

SISTEMA DE LA LINEA LATERAL

El sistema de la linea lateral estd presente en peces y renacuajos, pero
persiste en la vida adulta de sélo unas pocas familias de anuros, entre ellas Pi-
pidae, que se caracterizan por su estilo de vida actdatico. En estos anuros, este

D: porcion caudal.

C: vista lateral.

Figura 1.
Distribucién de los 6rganos de la linea lateral en el cuerpo de Xenopus laevis.
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sistema sirve para la deteccion y andlsis de los movimientos del agua alrededor
del cuerpo del animal, conviertiéndose en un sistema sensorial central para la
orientacién del animal (Elepfandt 1996; Traub & Elepfandt 1990).

En Xenopus, el sistema de la linea lateral estd contituido por unas 180
unidades, denominadas “drganos de la linea lateral”, que se distribuyen en la
cabeza y tronco (Figura 1). Se aprecian externamente como filas de pequefias
hendiduras que alcanzan unos 0,5 mm de longitud cada una, en individuos de
talla adulta. La distribucidn y localizacién es variable entre individuos y espe-
cies. Sin embargo, normalmente se ubican en los costados del tronco (lineas
dorsal, media y ventral) y en la cabeza (en posicion dorsal, ventral y alrededor
de los ojos) del animal. Cada dérgano de la linea lateral estd conformado por
4 a 12 capulas, que sobresalen una fraccién de milimetro en el agua. De esta
forma, los movimientos del agua o del propio animal, producen deflexiones
de estas estructuras que activan un sistema de pelos sensoriales en la base de
cada capula, que recuerdan la morfologia y fisiologia de las células ciliadas
del oido interno. Las células ciliadas de cada 6rgano estan dispuestas en dos
grupos de polaridad opuesta. Asi, la deflexién de la cipula en una direccién
produce la depolarizacién de un grupo e hiperpolariza el otro. Cada grupo de
células ciliadas hace sinapsis con una o dos fibras nerviosas aferentes del 6rga-
no, que transmiten la informacién al torus semicircularis. Este nticleo, ubicado
en el mesencéfalo, es la principal estacién de procesamiento de la informacién
proveniente del sistema de la linea lateral y comparativamente con otros anu-
ros, presenta un significativo agrandamiento en Xenopus. La modulacién de la
frecuencia e intensidad de la descarga de estas neuronas aferentes codifica la
frecuencia y amplitud de la onda que llega al animal (Elepfandt 1996).

El sistema de percepcién de las senales actsticas y su procesamiento esta
intimamente relacionado con el de la linea lateral (Edward & Kelley 2001) y es
discutido en detalle en otro capitulo (véase Penna, en este volumen).

VISION

La ecologia y estructura anatémica del ojo de Xenopus sugieren que el
sistema visual de los animales adultos estd disefiado para ver en el aire y es-
pecializado para la visién nocturna. La posicién dorsal y ligeramente frontal
de los ojos, tiene como consecuencia que el drea completa sobre el animal es
vista binocularmente, en tanto que, una extensa drea ventral no es visible para
él (Figura 2). De esta forma, cuando el animal flota en posicion ligeramente
vertical a la superficie del agua, su campo visual binocular coincide aproxima-
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Figura 2.
Campo visual de Xenopus laevis.
A: drea de vision binocular; B: drea de vision monocular; C: campo visual no percibido.

damente con el paisaje expuesto sobre el agua, el cual es enfocado exactamente
en la retina. Cuando el animal esta sumergido la imagen se distorsiona, ya que
se proyecta mas alld de la retina (hiperopia), debido a la ausencia de refraccién
de la luz en la cérnea bajo el agua (Elepfandt 1996).

De noche y en aguas turbias, como son las condiciones habituales en
que este animal desarrolla mayor actividad, su capacidad visual parece aso-
ciarse principalmente con la deteccién de predadores aéreos y objetos que se
desplazan sobre el animal.

OLFATO Y GUSTO

En ausencia de un agudo sistema visual, la olfaccién, adquiere gran
importancia en Xenopus para la deteccion de estimulos a distancia, en distintos
ambitos: apareamiento, deteccién de presas, busqueda de charcas y pozas, etc.
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Los pipidos son los tinicos vertebrados que poseen tres epitelios olfa-
torios. Al igual que los anuros terrestres, los individuos adultos de Xenopus
presentan una cavidad principal que estd conectada a una mas pequena, locali-
zada mds centralmente, el drgano vomeronasal o de Jacobson. Ambos epitelios
sensoriales estan separados por un epitelio indiferenciado y estan especiali-
zados en la deteccién de odorantes en el aire. Ademds de estas cavidades, en
Xenopus se desarrolla una tercera cavidad en posicion rostrolateral a la cavidad
principal, con su propio epitelio sensorial. Esta cavidad estd llena de agua y su
epitelio tiene la estructura caracteristica para la deteccién de odorantes en el
agua. (Elepfandt 1996).

Se ha establecido que X. laevis posee un repertorio de genes que codifica
dos clases distintas de proteinas receptoras olfativas y que son expresadas di-
ferencialmente en las neuronas quimiosensoriales de los epitelios sensoriales.
Mediante analisis de secuencia, se determind que una clase de receptores es
similar a los presentes en peces y son expresados exclusivamente en el epitelio
de la cavidad rostrolateral. La otra clase de receptores, semejantes a los pre-
sentes en mamiferos, son expresados en las neuronas sensoriales de la cavidad
principal. Ambas clases de receptores serian empleados en el reconocimiento
selectivo de odorantes disueltos en el agua y en el aire, respectivamente (Frei-
tag et al. 1995; Freitag et al. 1998).

En Xenopus, que carece de lengua, las papilas gustativas son de menor
tamano que las presentes en otros anuros y se ubican en el paladar y piso de
la boca. Sin embargo, no existen antecedentes que permitan determinar si las
sustancias disueltas en el agua son detectadas por olfaccion, gustacion o ambas
modalidades. En el medio actatico, este animal presenta diversos umbrales de
sensibilidad a distintos tipos de sustancias. Experimentalmente, se ha deter-
minado que responde a muy bajas concentraciones de alcoholes organicos y
aminodcidos. Sin embargo, la mayor efectividad de respuesta se verifica ante
jugo de carne (una combinacién de aminodcidos), que evoca una activa res-
puesta de alimentacion. Paradojalmente, este mismo estimulo no resulta efec-
tivo cuando es presentado en el medio aéreo, mientras el animal flota con sus
narinas fuera de la superficie del agua (Elefandt 1996).

Adn cuando se ha avanzado en la caracterizacion de los receptores
sensoriales presentes en X. laevis, su capacidad olfativa en el medio aéreo
permanece desconocida. No obstante, se sugiere que cumpliria un importante
rol en la orientacién y localizacion de nuevas pozas, durante las migraciones
terrestres que realiza (Lobos & Garin 2002; Tinsley et al. 1996)
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REPRODUCCION

Bajo condiciones ambientales favorables y temperaturas adecuadas, es
posible observar la presencia de ovas maduras en las hembras y callos nupcia-
les bien desarrollados en los machos durante casi todo el afio. Sin embargo, la
postura de huevos generalmente es mds restringida, coincidiendo la estacién
reproductiva con el comienzo de la época lluviosa y el concomitante aumento
de los recursos. En condiciones de escasez de alimentos, sobrepoblacién y/o
insuficiente agua, los ovarios de X. laevis regresionan (Tinsley et al. 1996).

Estas observaciones sugieren que los ciclos estacionales de abundancia
de presas, regulan el ciclo reproductivo estacional de Xenopus y también expli-
can porqué algunos individuos pueden tener ovarios bien desarrollados en casi
cualquier momento del afio, siguiendo variaciones locales en la disponibilidad
de presas. Ademds, concuerdan con datos experimentales que correlacionan
la reproduccién con la produccién de metabolitos especificos de las algas, que
constituirian un estimulo hormonal natural para el apareamiento en X. laevis
(Savage 1971).

Ademds de la disponibilidad de recursos, la temperatura parece ser un
factor determinante para el proceso reproductivo. Dado que la postura de hue-
vos ocurre en forma intermitente durante una estaciéon reproductiva y que una
hembra puede desovar mds de una vez durante este periodo, los estimulos que
gatillan el desove probablemente estdn determinados por las condiciones am-
bientales durante el o los dias precedentes (Tinsley et al. 1996). En California,
en donde la reproduccidn es asincrénica y oportunista, las claves para el desove
estan asociadas con temperaturas del agua de al menos 20 °C, las cuales ocurren
durante gran parte del afio. No obstante, se ha reportado la ocurrencia de apa-
reamientos y postura de huevos a una temperatura bastante menor (14 °C), en
una poblacién asilvestrada en el sur de Gales, en Gran Bretana (Measey 2001).

Los estudios mas documentados realizados en California, indican que
el potencial reproductivo de X. laevis es alto. Las hembras de mayor talla (lon-
gitud hocico-cloaca (SVL) > 104 mm) pueden contener alrededor de 17.000
foliculos secundarios y las mas pequeiias (SVL ~ 65 mm) en la primera ovula-
cién, pueden contener 1000 foliculos secundarios (Mc Coid & Fritts 1989). No
obstante, una hembra grande puede liberar s6lo unos pocos miles de huevos
por evento reproductivo (~ 2.000; Gampper 2002), la ocurrencia de multiples
apareamientos durante una estacion reproductiva puede conducir a un gran
numero de larvas, de varios estados en la misma poza (Tinsley & McCoid
1996).
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EDAD Y CRECIMIENTO

Estimaciones de la edad y talla de los especimenes al alcanzar la ma-
durez sexual, indican que ésta ocurre luego de transcurridos unos seis meses
desde la metamorfosis, cuando los individuos obtienen una longitud hocico-
cloaca de 65 mm SVL, valores que serian similares para ambos sexos (Mc Coid
& Fritts 1989). Sin embargo, este estudio fue realizado en California, en donde
las condiciones ambientales son particularmente favorables para el desarrollo
de X. laevis. En condiciones menos favorables, este anuro presenta una menor
tasa de crecimiento (Measey 2001) y probablemente alcance la madurez sexual
en un tiempo ligeramente mayor.

Un aspecto destacable del desarrollo de X. laevis es que no se ajusta al
patrén de crecimiento generalmente aceptado para anfibios, en el cual un pe-
riodo de crecimiento inicial precede a la madurez sexual (Hota 1994; Reading
1991). Mediante un estudio de cronologia ¢sea y medidas morfométricas,
Measey (2001) determiné que todos los individuos de una cohorte, capturada
durante este periodo inicial de crecimiento, eran reproductivamente activos.
El mismo autor, siguiendo a di Castri (1990), senala que esta caracteristica de
historia de vida ha sido considerada de importancia crucial para el éxito de las
especies invasoras.

En condiciones naturales, esta rana presenta una gran longevidad, no
siendo extrafio encontrar animales de mds de cinco afos e incluso de hasta
nueve afios de edad (Measey 2001; Tinsley & McCoid 1996). Los machos adul-
tos pueden alcanzar una talla de 80 mm (logitud hocico-cloaca) entre los dos y
cuatro anos y las hembras 119 mm a los cinco anos de edad, aproximadamente
(McCoid & Fritts 1989).

PREDADORES Y MECANISMOS
ANTIDEPREDATORIOS

Se puede asumir que fuera de su rango natural, la presiéon de predacién
es menor que en su rango nativo y esto puede haber contribuido al éxito de X.
laevis en los distintos lugares en que ha sido introducido. Sin embargo, atin en
Africa son escasos los estudios que han aportado evidencia directa sobre los de-
prepredadores de las distintas especies de Xenopus y la informacién disponible
indica que algunas aves (ej.: cormoranes) serian los principales (Tinsley et al.
1996). Esta apreciacién concuerda con lo reportado en Chile para los depre-
dadores de este anuro (véase Lobos, en este volumen), ain cuando queda por

3



ANTECEDENTES SOBRE LA BIOLOGIA DE Xenopus laevis Y SU INTRODUCCION EN CHILE

investigar la evidencia indirecta aportada por los ciclos de vida parasitarios, en
los cuales X. laevis podria estar participando como huésped intermediario

La piel de Xenopus incluye poderosas toxinas que podrian disuadir a sus
predadores (Kreil 1996), pero no hay informacién sobre la efectividad de esta
proteccion, ni cuales predadores naturales serian afectados. Entre los mecanis-
mos antidepredatorios se ha descrito: respiracion aerea sincronizada en los adul-
tos, respuestas de escape con rdpidos movimientos reversos, seleccion de sitios
reproductivos y produccion de secreciones resbalosas de la piel, que dificultan
la captura (McCoid & Fritts 1993). En forma complementaria, se han descrito
secreciones como las magaininas, que tienen propiedades antibiéticas de amplio
espectro (Berkowitz et al. 1990) y que confieren a Xenopus una excelente defensa
antimicrobiana en los ambientes corrientemente sépticos en que habita.

INTERACCIONES CON OTRAS ESPECIES

Tal vez uno de los aspectos mds importantes a considerar en una especie
invasora como X. laevis, son las interacciones ecoldgicas que se establecen con
especies nativas. En nuestro pais, este aspecto no ha sido abordado a través
de estudios sistemdticos hasta el momento. La informacién disponible es
restringida (Lobos et al. 1999; Lobos en este volumen), e indica que su dieta
estd basada predominantemente en invertebrados, no detectandose restos de
anfibios, peces u otros vertebrados. No obstante, esto puede ser sélo el reflejo
de su ausencia en los lugares prospectados, pudiendo constituir un potencial
predador de etapas larvales o adultas de anfibios y peces autéctonos, como se
ha constatado en California (McCoid & Fritts 1980 a y b; Tinsley et al. 1996).

Ademas de interacciones directas con especies de nuestra fauna, existen
interacciones indirectas que pueden producir un efecto igualmente significa-
tivo. Recientemente, se ha reportado que la presencia de un predador puede
hacer susceptible a larvas y anuros adultos a concentraciones de pesticidas,
que normalmente son inocuos para estos animales (Relyea 2003). Este tipo
de interaccién debe ser investigado en Chile, considerando el intenso uso de
estos quimicos en la actividad agricola en la zona central de nuestro pais y su
previsible presencia en los correspondientes sistemas lénticos.

32



ANTECEDENTES SOBRE LA BIOLOGIA DE Xenopus laevis Y SU INTRODUCCION EN CHILE

REFERENCIAS

BALINSKY BI (1969) The reproductive ecology of amphibians of the
Transvaal higheld. Zool. Afr. 4:37-93.

BERKOWITZ BA, CL BEVINS & MA ZASLOFF (1990) Magainins: a
new family of membrane-active host defense peptides. Biochemical Pharma-
cology 39(4):625-629.

CUPP JR PV (1980) Termal tolerante of five salientian amphibians du-
ring development and metamorphosis. Herpetologica 36:234-244.

DI CASTRI F (1990) On invading species and invaded ecosystems: the
interplay of historical chance and biological necessity. En: di Castri F, A] Han-
sen & M Debussche (eds) Biological invasions in Europe and the Mediterra-
nean basin: 3-16. Kluwer Academia, Dordrecht, Deutchland.

EDWARDS CJ & DB KELLEY (2001) Auditory and lateral line inputs to
the midbrain of an aquatic anuran; neuroanatomic studies in Xenopus laevis.
The Journal of Comparative Neurology 438:148-162.

ELEPFANDT A (1996) Sensory perception and the lateral line system
in the clawed frog, Xenopus. En: Tinsley RC & Kobel HR (eds) The Biology of
Xenopus, 97-120. Clarendon Press, Oxford, UK.

FREITAG ], ] KRIEGER, ] STROTMAN & H BREER (1995) Two classes
of olfactory receptors in Xenopus laevis. Neuron 15:1383-1392.

FREITAG J, G LUDWIG, I ANDREINI, P ROSSLER & H BREER (1998)
Olfactory receptors in aquatic and terrestrial vertebrates. Journal of Compara-
tive Physiology A 183:635-650.

GAMPPER T (2002) Natural history of the upland clawed frog Xeno-

pus laevis (Daudin 1802) [en linea] <http://www.anapsid.org/xenopus.html>
[consulta:29-09-03].

33



ANTECEDENTES SOBRE LA BIOLOGIA DE Xenopus laevis Y SU INTRODUCCION EN CHILE

GARVEY N (2000) Species account. Xenopus laevis African clawed frog.
[en linea] <http://www.animaldiversity.ummz.umich.edu/accounts/xenopus/
x._laevis$narrative.htm> [consulta:29-09-03].

GOSNER KL (1960) A simplified table for staging anuran embryos and
larvae with notes on identification. Herpetologica 16:183-190.

HARADA Y, M GOTO, S EBIHARA, H FUJISAWA, K KEGASAWA & T
OISHI (1998) Circadian locomotor activity rhythms in the african clawed frog,
Xenopus laevis: the role of the eye and the hypothalamus. Biological Rhythm
Research 29(1):30-48.

HOTA AK (1994) Growth in amphibians. Gerontology 40:147-160.

JORGENSEN CB (1997) Urea and amphibian water economy. Comparati-
ve Biochemistry and Physiology A 117(2):161-170.

KREIL G (1996) Skin secretions of Xenopus laevis. En: Tinsley RC & HR
Kobel (eds) The Biology of Xenopus, 263-277. Clarendon Press, Oxford, UK.

LOBOS G (2002) Antecedentes sobre la distribucién del sapo africano
Xenopus laevis en Chile. Noticiario Mensual del Museo Nacional de Historia
Natural, Chile 347, 3-8.

LOBOS G, P CATTAN & M LOPEZ (1999) Antecedentes de la ecologia tr-
fica del sapo Africano Xenopus laevis en la zona central de Chile. Boletin del Museo
Nacional de Historia Natural, Chile 48, 7-18.

LOBOS G & C GARIN (2002) Behavior, Xenopus laevis. Herpetological
Review 33 (2): 132.

LOBOS G & GJ MEASEY (2002) Invasive populations of Xenopus laevis
(Daudin) in Chile. Herpetological Journal , 12: 163 - 168.

McCOID MJ & TH FRITTS (1980a) Observations of feral populations
of Xenopus laevis (Pipidae) in Southern California. Bull. Southern California

Acad. Sci. 79, 82-86.

McCOID MJ & TH FRITTS (1980b) Notes on the diet of a feral population
of Xenopus laevis (Pipidae) in California. Southwestern Nat., 25: 272-275.

34



ANTECEDENTES SOBRE LA BIOLOGIA DE Xenopus laevis Y SU INTRODUCCION EN CHILE

McCOID MJ & TH FRITTS (1989) Growth and fatbody cycles in feral po-
pulations of the African clawed frog, Xenopus laevis (Pipidae), in California with
comments on reproduction. S. West. Nat. 34:499-505.

McCOID MJ & TH FRITTS (1993) Speculations on colonizing success
of the African clawed frog, Xenopus laevis (Pipidae), in California. South Afri-
can Journal of Zoology 28:59-61.

MERKLE S & W HANKE (1988) Long-term starvation in Xenopus laevis
Daudin I. Effects on general metabolism. Comparative Biochemistry and Phy-
siology B 89(4):719-730.

MEASEY GJ (2001) Growth and ageing of feral Xenopus laevis (Daudin)
in South Wales, UK. Journal of Zoology of London 254:547-555.

MEASEY GJ & RC TINSLEY (1998) Feral Xenopus laevis in South
Wales. Herpetological Journal 8, 23-27.

READING CJ (1991) The relationship between body length, age and
sexual maturity in the common toad, B. bufo. Holartic Ecology 14:245-249.

RELYEA RA (2003) Predator cues and pesticides: a double dose of danger
for amphibians. Ecological Applications 13(6):1515-1521.

SAVAGE RM (1971) The natural stimulus for spawning in Xenopus laevis
(Amphibia). Journal of Zoology of London 165:245-260.

SHERMAN E (1980) Ontogenetic change in the thermal tolerance of
the toad Bufo woodhousii fowleri. Comparative Biochemestry and Physiology
A 65:227-230.

SHERMAN E & D LEVITIS (2003) Heat hardening as a function of de-
velopmental stage in larval and juvenile Bufo americanus and Xenopus laevis.
Journal of Thermal Biology 28:373-380.

SHOEMAKER VH, SS HILLMAN, SD HILLYARD, CD JACKSON, LL
McCLANAHAN, PC WITHERS & ML WYGODA (1992) Exchange of water,
ions, and respiratory gases in terrestrial amphibians. En: Feder ME & WW
Burggren (eds) Environmental Physiology of the Amphibians: 125-150. The
University of Chicago Press, Chicago, USA.



ANTECEDENTES SOBRE LA BIOLOGIA DE Xenopus laevis Y SU INTRODUCCION EN CHILE

TINSLEY RC & HR KOBEL (ed) (1996) The Biology of Xenopus. Cla-
rendon Press, Oxford, UK. xxii+440 pp.

TINSLEY RC & MJ McCOID (1996) Feral populations of Xenopus out-
side Africa. En: Tinsley RC & HR Kobel (eds) The Biology of Xenopus, 81-94.
Clarendon Press, Oxford, UK.

TINSLEY RC, LOUMONT C & HR KOBEL (1996) Geographical distri-
bution and ecology. En: Tinsley RC & HR Kobel (eds) The Biology of Xenopus,
35-59. Clarendon Press, Oxford, UK.

TRAUB B & A ELEPFANDT (1990) Sensory neglet in a frog: evidence

for early evolution of attentional processes in vertebrates. Brain Research 530:
105-107.

36



ANTECEDENTES SOBRE LA BIOLOGIA DE Xenopus laevis Y SU INTRODUCCION EN CHILE

COMUNICACION ACUSTICA Y CONDUCTA DE
APAREAMIENTO EN XENOPUS IAEVIS.

Mario Penna

RESUMEN

Xenopus laevis ha sido un importante modelo en estudios neuroendo-
crinolégicos que han mostrado la influencia de hormonas esteroidales en el
sistema vocal. Testosterona, estrogeno y esteroides relacionados, tienen im-
portantes acciones tanto a nivel de nticleos del sistema nervioso central que
controlan la produccién de vocalizaciones como a nivel de la laringe y vias
motoras que controlan la motilidad de este drgano. Estos estudios han sido
liderados desde fines de la década del 70 por Darcy Kelley, de la Universidad de
Columbia, Estados Unidos.

En contraste con el aporte en esta rea, los estudios sobre la utilizaciéon
de vocalizaciones por especies de Xenopus en sus habitats naturales han sido
muy escasos y s6lo han comenzado a desarrollarse en la dltima década. Ma-
chos y hembras de esta especie producen distintas vocalizaciones en relacién al
apareamiento. Estos sonidos consisten en breves pulsos que, dependiendo de
las circunstancias en que son emitidos difieren en su ritmo de produccién y en
su contenido de frecuencias.

La comunicacién por sonido es muy importante para la reproduccion
de las especies de Xenopus, ya que en general estos anuros se aparean en lagu-
nas de aguas turbias, en que la orientacion visual estd severamente restringida.
Sin embargo, los cuerpos de agua de poca profundidad en que estas especies
se reproducen presentan desventajas importantes para la propagacion de
frecuencias inferiores a 1 kHz, debido a las reflexiones que se producen en la
superficie y fondo.

Programa de Fisiolologia y Biofisica. Facultad de Medicina, Universidad de Chile
mpenna@med.uchile.cl
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Las vocalizaciones de Xenopus presentan adaptaciones importantes
para la comunicacion en estos ambientes, ya que las frecuencias de estos so-
nidos son en su mayoria alrededor de 2 kHz y su estructura de pulsos breves
contribuyen a facilitar su localizacién.

La comunicacién por sonido en ambientes de aguas someras ha sido
muy poco estudiada en relacion a los ambientes marinos y terrestres. Xenopus
puede aportar interesantes vias para avanzar en el conocimiento de la bioacts-
tica de estos ecosistemas.

INTRODUCCION

En esta revision se describen las vocalizaciones de Xenopus laevis y se
informan estudios neuroendocrinolégicos que han mostrado la influencia de
hormonas esteroidales en el sitema vocal de este anuro. Estos estudios cons-
tituyen un importante aporte a la comprensién de las interrelaciones entre
hormonas, sistema nervioso y conducta en vertebrados. Ademas, se revisan
trabajos acerca del sistema auditivo de X. laevis, que han descrito las peculiari-
dades de su oido, funcién auditiva y que analizan adaptaciones del sistema de
comunicacién sonora a los habitats naturales de la especie.

REPERTORIO VOCAL

Machos y hembras de X. laevis producen distintas vocalizaciones en rela-
ci6n al apareamiento. Estos sonidos consisten en breves pulsos que, dependien-
do de las circunstancias en que son emitidos, difieren en su ritmo de produccién
y en su contenido de frecuencias. Los machos producen un canto de advertencia
que consiste en pulsos breves, de alrededor de 5 milisegundos, con una frecuen-
cia dominante de alrededor de 2 kHz. Estos pulsos son repetidos en secuencias
en que se alternan ritmos rdpidos y lentos. En la fase rdpida los pulsos se repiten
con una frecuencia de alrededor de 70 pulsos/segundo, en tanto que en la fase
lenta su frecuencia desciende a alrededor de la mitad (Picker 1983; Wetzel & Ke-
lley 1983). En otras especies del género, los machos emiten pulsos con un ritmo
uniforme (Yager 1982).

Los machos producen estos cantos de advertencia por espacio de horas y las
hembras son atraidas hacia la fuente de sonido. Los machos ademads interacttian
entre si vocalmente. Dos machos en proximidad pueden producir una vocalizacién
compuesta por pulsos de frecuencia inferior a 1 kHz, producidos con una perio-
dicidad relativamente alta. Esta vocalizacion es aparentemente producida cuando
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un macho intenta coger a otro en amplexo,
constituyendo una sefial de rechazo sexual. Los
machos ademds producen una vocalizaciéon
que consiste en secuencias breves de pulsos de
frecuencia de alrededor de 2 kHz, cuando se en-
cuentran en proximidad, pero sin contacto fisi-
co. Sin embargo, las interacciones conductuales
en que ambas sefiales son producidas no estin
claras, ya que estos registros han sido obtenidos
en los habitats naturales de lagunas de agua
turbia en que Xenopus laevis realiza su repro-
duccién. En ocasiones, ambos tipos de vocaliza-
ciones se alternan en prolongados dtios (Kelley
et al. 2001). Las vocalizaciones de los machos de
X. laevis se presentan en la Figura 1.

Las hembras de X. laevis también
producen vocalizaciones que indican su
estado de receptividad sexual. Las hembras
que estdn proximas a la ovipostura producen
una serie de pulsos rdpidos, repetidos con
periodicidades de alrededor de 12 pulsos/
segundo en respuesta al canto de advertencia
de un macho. El canto de la hembra estimula
a su vez la aproximacién de macho y la pro-
duccién de vocalizaciones por parte de éste,
de modo que machos y hembras vocalizan
juntos en prolongados duos antes de ini-
ciar el amplexo. Las hembras no receptivas
producen una vocalizacién distinta, que se
caracteriza por su ritmo lento (inferior a 6
pulsos/segundo). Los machos responden ini-
cialmente a la presentacidn de esta vocaliza-
cidn, pero cesan de producir sonidos al cabo
de algunos segundos (Tobias et al. 1998). Las
vocalizaciones las hembras de X. laevis se
presentan en la Figura 1.
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2 s S S S
1 4
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31 Canto de proximidad
de macho
2 4
R RN AT
0
3 1 Canto de receptividad
de hembra
2 -
1 41! [ | [ I [ |
0
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de hembra
2 .
141 | | | [
0
1 segundo
Figura 1

Sonogramas de vocalizaciones de ma-
chos y hembras de Xenopus laevis.

El canto de advertencia de los machos muestra
una frecuencia dominante de alrededor de 2 kHz,
y secuencias lentas y rdpidas de pulsos. El canto
de rechazo sexual y el de proximidad de machos
tienen una frecuencias dominantes de alrededor
de 600 y 1000 Hz, respectivamente. La segunda
de estas vocalizaciones tiene un ritmo considera-
blemente mas lento que la primera. Los cantos de
receptividad y de rechazo sexual de las hembras
tienen frecuencias dominantes de alrededor de
1 kHz, y la segunda vocalizacién tiene un ritmo
mas lento (modificado de Kelley et al. 2001)
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CONTROL HORMONAL DE
LA VOCALIZACION

La emision de las vocalizaciones en X. laevis estd bajo control hormo-
nal. Machos adultos castrados dejan de producir el canto, pero si son tratados
con testosterona o dihidrotestosterona, comienzan a cantar de nuevo. Sin
embargo, las hembras al ser tratadas de la misma manera, no producen canto.
La receptividad sexual de las hembras es inducida mediante inyecciones de
gonadotrofina, pero este estado se pierde si las hembras son ovariectomiza-
das. La receptividad se recupera con inyecciones combinadas de estradiol y
progesterona. La hormona liberadora de hormona luteinizante también con-
tribuye a aumentar la receptividad de las hembras, sin embargo, este aumento
se observa en hembras ovariectomizadas, de modo que la accién de este factor
liberador no se ejerce exclusivamente a través de su accion en la estimulaciéon
ovdrica, sino probablemente por accién directa sobre el sistema nervioso cen-
tral. La vocalizacién que indica ausencia de receptividad en las hembras, no
es suprimida por estradiol y progesterona, pero si con la administraciéon de
andrégenos (Kelley 1996).

Las hembras adultas pueden ser inducidas a producir cantos similares a
los de los machos, con un apropiado tratamiento androgénico. No obstante, esta
masculinizacién es incompleta, ya que las vocalizaciones producidas difieren en
diversas caracteristicas de las de los machos adultos (Hannigan & Kelley 1986).
Sin embargo, hembras juveniles tratadas con androgenos producen vocalizacio-
nes con caracteristicas enteramente masculinas (Watson & Kelley 1992).

En los machos, la castracion elimina el abrazo sexual y esta conducta se
recupera parcialmente al administrarse testosterona o dihidrotestosterona exé-
genas. En hembras ovariectomizadas, la administracién de estas dos hormonas
induce conductas masculinas de abrazo sexual (Kelley 1996).

Mediante estudios de autorradiografia se ha demostrado que las hormo-
nas esteroidales se concentran en distintas areas del sistema nervioso central.
Los andrégenos testosterona y dihidrotestosterona se concentran en la médula
espinal anterior, en motoneuronas que inervan la musculatura que participa
en el abrazo sexual y también en el nucleo de los nervios craneanos IX y X,
que contienen neuronas que inervan la laringe. También estas hormonas se
concentran en el nucleo pretrigeminal del drea dorsal tegmental, un centro del
mesencéfalo que controla la vocalizacion y que esta conectado con los ntcleos
motores de la laringe. Ademas, los andrégenos se concentran en el centro au-
ditivo del mesencéfalo, el torus semicircularis (Kelley 1980 y 1996).
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El estradiol se concentra en dreas telencefélicas que se conectan con el ni-
cleo pretrigeminal del drea dorsal tegmental. También el estradiol se concentra,
como los andrégenos, en el torus semicircularis. Estos sitios de concentracién
de estradiol son similares en machos y hembras (Kelley 1980 y 1996). Sin em-
bargo, existen diferencias neuroanatémicas importantes entre sexos, ya que las
proyecciones de las dreas telencefalicas al nicleo pretrigeminal del area dorsal
tegmental y conexiones de neuronas motoras laringeas a este centro estdn con-
siderablemente reducidas en hembras con respecto a machos. La localizaciéon y
conexiones de los centros que concentran hormonas esteroidales en X. laevis se
presentan en la Figura 2.

Las influencias hormonales en la vocalizacién también han sido estudia-
das en preparaciones de laringe de X. laevis aisladas. Laringes de machos, cuyos

Télamo XS Torus Formacion reticular

p o e Area dorsal Niicleo de IX y X
Striatum Area predptica tegmental nervios craneanos
ventral anterior
D Andrégenos BB Andrégenos y estrégenos
A P Estrégenos B& progesterona y estrégenos
v B Progesterona, estrégenos y andrégenos.

Anterior Posterior

Laringe

Figura 2:

Diagrama esquemadtico del encéfalo de X. laevis.

El esquema superior muestra los principales sitios de concentracion de hormonas esteroida-
les. El esquema inferior muestra los niicleos implicados en la produccién de vocalizaciones y
las conexiones entre estos centros (modificado de Kelley 1996)
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nervios motores son estimulados con pulsos eléctricos que siguen un patrén
temporal similar al de la llamada de advertencia del macho, producen sonidos
muy similares a los que producen los machos intactos. Sin embargo, si se apli-
can estimulos similares a laringes aisladas de hembras, no se obtienen sonidos
similares al canto de advertencia, ya que las fibras musculares no son capaces de
contraerse y relajarse al mismo ritmo.

Las laringes de machos y hembras difieren en su estructura e inervacion.
Las laringes de los machos poseen alrededor de 32.000 fibras musculares, en
cambio las hembras sélo alrededor de 4.000. Ademas, una gran proporcion de las
fibras musculares de los machos pueden contraerse y relajarse con gran velocidad,
pudiendo seguir periodicidades de hasta 100 veces por segundo. Las fibras de la
laringe de las hembras se contraen y relajan mas lentamente, hasta un méaximo
de 40 veces por segundo. Las diferencias estructurales y funcionales de la muscu-
latura laringea dependen de la secrecién de hormonas esteroidales, en particular
de andrégenos. Al final de la metamorfosis los machos y las hembras poseen simi-
lares ntimeros de fibras musculares, la mayoria de las cuales son de tipo lento. Sin
embargo, a partir de este estado del desarrollo, las fibras de los machos comienzan
a incrementar en ndmero a razén de 150 por dia hasta alcanzar los valores de los
adultos 6 meses después (Marin et al. 1990). A partir de este momento, las fibras
lentas comienzan a adquirir caracteristicas de contraccion rapidas. Este proceso es
completado al cabo de 12 meses después de la metamorfosis y hace posible que los
machos empiecen a producir las secuencias de pulsos rapidos que caracterizan al
canto de advertencia. Las laringes de individuos juveniles de ambos sexos pueden
adquirir proporciones importantes de fibras de contraccién répida si se adminis-
tran andrégenos a una edad temprana (Tobias et al. 1991). Ademds, los musculos
laringeos de los machos expresan una miosina de cadena pesada en proporcién
mayor que las hembras. La expresion de esta molécula es aumentada por la admi-
nistracién de andrégenos a individuos de ambos sexos (Kelley et al. 2001).

Ademas de estas diferencias en la periferia del sistema vocal, el sistema
nervioso central produce patrones de descargas de las fibras nerviosas que
comandan la laringe que son distintas en machos y hembras, de modo que
las diferencias en la producciéon de sonidos no depende exclusivamente de la
estructura y funcionalidad del musculo laringeo

En el sistema nervioso central, los machos tienen un mayor nimero de
motoneuronas que inervan la laringe en relacion a las hembras (alrededor de
1.200 y 750 motoneuronas, respectivamente). También el tamafio de estas neu-
ronas es mayor en machos en comparacién con las hembras (Kelley 1996).
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SISTEMA AUDITIVO

El oido de Xenopus difiere de los anuros terrestres en que carece de un
timpano visible externamente. En la posicién que ocupa esta estructura en
anuros se encuentra en este género un disco timpanico cartilaginoso. El disco
timpdnico estd en contacto con una estructura ésea y cartilaginosa, la colume-
la, que a su vez se conecta con el opérculo, estructura que cierra la ventana oval
del oido interno. Estas estructuras estan también presentes en anuros terrestres
y conducen sonidos hacia el oido interno. Sin embargo, en Xenopus el opérculo
esta unido con la pared 6sea del oido interno, de modo que no tiene utilidad
functional en la transmisién de vibraciones desde el timpano. El sonido en
estos anuros debe ser transmitido al oido interno a través de todos los tejidos
del animal (Elepfandt 1996).

La trompa de Eustaquio esta también modificada en Xenopus. En los an-
fibios terrestres estos conductos, que comunican la faringe con el oido medio,
son cortos y existe uno para cada oido. En Xenopus las trompas de Eustaquio
de ambos lados se dirigen hacia la linea media, donde se unen dando origen a
una comunicacién dnica con la faringe. El significado funcional de esta modi-
ficacién en la anatomia del oido medio no es clara, pero parece corresponder a
un disenio general de adaptacion a la vida acudtica (Elepfandt 1996).

El oido interno posee las caracteristicas generales de los anuros, con
dos drganos sensoriales especializados en la deteccién de sonidos, la papila
anfibia y la papila basilar. En el oido interno, la papila anfibia es relativamente
corta (Lewis & Lombard 1988), sugiriendo que el limite superior de la sensi-
bilidad de este 6rgano es de alrededor de 900 Hz. Esta papila posee alrededor
de 400-500 células ciliadas, en tanto que la papilla basilar posee alrededor de
60 de estas células receptoras. Una caracteristica distintiva del disefio del oido
interno en Xenopus es el gran nimero de fibras que inervan la papila basilar,
alrededor de 300, una cifra muy superior a otros anuros . Esto sugiere que el
oido de Xenopus tiene una especial sensibilidad para las frecuencias altas que
éste 6rgano detecta.

El rango auditivo de Xenopus laevis ha sido explorado mediante técnicas
de condicionamiento. En estos experimentos, los sujetos fueron condicionados
a responder a vibraciones del agua acompanada de tonos de distintas frecuen-
cias e intensidades que era seguida por la entrega de alimento. Utilizando esta
técnica se determiné que el rango auditivo de X. laevis era de 200-3.900 Hz, el
cual es similar al de otros anuros. Las regiones de mayor sensibilidad dentro
de este rango estan localizadas a 600, 1.400-1.800 Hz y a 3.400 Hz (Elepfandt
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etal. 2000). Los audiogramas obtenidos se muestran en la Figura 3. Los niveles
minimos para evocar respuestas corresponden a alrededor de 30 dB SPL en
aire, lo cual es similar a la sensibilidad de otras especies de anuros.
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Figura 3:
Umbrales de audiciéon de X. laevis obtenidos mediante condicionamiento
a vibraciones del agua asociadas con tonos de distintas frecuencias.

Se aprecian 3 zonas de umbrales mas bajos, una alrededor de 600 Hz, que corresponde al
rango de sensibilidad de la papilla anfibia y dos zonas a frecuencias altas, en el rango de
la papilla basilar. La zona de umbrales bajos alrededor de 1400 a 1800 Hz corresponde al
rango de la frecuencia dominante del canto de advertencia de la especie. Cada punto repre-
senta un promedio de 3 a 6 individuos (modificado de Elepfandt et al. 2000).

AMBIENTE SONORO

Los ambientes de lagunas poco profundas en que habita Xenopus tienen
propiedades acusticas complejas, debido a la reflexién de las ondas sonoras
en la superficie y el fondo. Esto determina que los sonidos de frecuencias in-
feriores a 1 kHz resulten atenuados. Los cantos de advertencia de Xenopus,
con frecuencias alrededor de 2 kHz resultan apropiados para la comunicacién
en estos ambientes (Elepfandt 1996). Por otra parte, el ruido ambiente que se
genera en cuerpos de aguas someras es de frecuencias de alrededor de 0.5 kHz
(Lugli & Fine 2003), sin componentes en el rango de frecuencias de los cantos
de advertencia de Xenopus, lo que también contribuye a facilitar la deteccién
de las senales actisticas de estos anuros.
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Las aguas en que se encuentra Xenopus son turbias, por lo que las claves
visuales no operan en la orientacién de las hembras hacia los machos. La es-
tructura de los cantos de advertencia de Xenopus, compuestos de pulsos cortos
contribuye a facilitar la localizaciéon de la fuente sonora en estos ambientes.
Las hembras localizan estos sonidos con una precision similar a la de anuros
terrestres, a pesar de la complejidad acustica del ambiente acudtico (Schanz &
Elepfandt 1988).

CONCLUSIONES

Xenopus laevis ha aportado un fructifero modelo para estudios de las
determinantes hormonales de la conducta vocal y para estudios de la comu-
nicacién sonora en el medio acudtico, en condiciones de laboratorio. Sin em-
bargo, han sido escasos los estudios de la utilizacién de sefiales en condiciones
naturales. Esta es una interesante via de exploracién que se ve favorecida por la
colonizaciéon de nuevos ambientes por parte de esta especie
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HisTOoRrRIA NATURAL DEL SAPO
AFRICANO Xenopus laevis EN CHILE

Gabriel Lobos

INTRODUCCION

Quizds no resultarfa exagerado sefialar que el anfibio mas conocido a
nivel mundial sea Xenopus laevis. Aproximadamente en 1930, el sapo africano
comenzo a ser utilizado ampliamente como modelo biolégico (Gurdon 1996),
disemindndose de este modo a los laboratorios de todo el mundo, siendo
probablemente Xenopus laevis laevis la subespecie histéricamente exportada
desde la region de Cape en Sudéfrica. Su utilizacion en el test de Galli Mannini
para diagndstico de embarazo popularizé su uso a nivel mundial.

Una primera opinién sobre el sapo africano, podria tener una connota-
ci6én negativa respecto al impacto generado en los ambientes que ha invadido.
Sin embargo, no se puede desconocer el importante papel que a desempena-
do a nivel de investigacién cientifica, tecnoldgica y espacial. La facilidad para
mantener estos anuros en cautiverio es clave en su amplio uso.

La carencia de informacién sobre la ecologia de X. laevis, resulta pa-
radojal debido a que su amplio uso como modelo biolégico (Cannatella &
S4 1993), ha permitido generar una gran cantidad de informacion en dreas
especificas, como son los estudios moleculares, genéticos, endocrinolégicos,
entre otros.

En 1983 los especialistas en herpetozoos, participantes en la elaboracién
del Libro Rojo de los Vertebrados Terrestres de Chile, alertaron por primera
vez sobre la presencia y el impacto que este animal invasor podria tener en
los medios acudticos de Chile central (Glade 1983). Veloso y Navarro (1988)

Pontificia Universidad Cat6lica de Chile, Casilla 114-D, Santiago, Chile.
globos@genes.bio.puc
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sefialan que este animal exdtico se encontraria asilvestrado desde 1980 en las
proximidades de Santiago. Desde entonces, nuevos antecedentes han permiti-
do mejorar el conocimiento respecto al sapo africano. Sin embargo atin persis-
ten vacios en el conocimiento de este anuro ex6tico para Chile.

A continuacién presento una recopilacion de trabajos dispersos, que he
desarrollado en el estudio de estos intrigantes seres. Cuando a nivel global las
poblaciones de anfibios declinan y marchan rumbo a la extincién, X. laevis
sigue disemindndose por el mundo, siendo probablemente responsable en el
proceso de declinacién de varias especies.

IDENTIFICACION DE Xenopus laevis

Identificar al sapo africano en Chile resulta ficil, debido a que presenta
rasgos unicos en relacion a la batracofauna autéctona. X. laevis no emite cantos
o forma coros que llamen la atencién, s6lo un leve sonido metalico (Cannatella
& de Sa 1993), lo que junto al hecho de que habita preferentemente aguas de
regadio (turbias) lo hace poco conspicuo para la mayoria de las personas.

Figura 1.
Vista de la larva de Xenopus laevis.

Ala derecha se muestra una tipica larva nativa

all




ANTECEDENTES SOBRE LA BIOLOGIA DE Xenopus laevis Y SU INTRODUCCION EN CHILE

LARVAS

Presentan un aspecto similar a las larvas de peces (ver figura 1), a dife-
rencia de las tipicas larvas o pirihuines de nuestros anuros autdctonos. Destaca
la presencia de unas estructuras filiformes sensitivas evidentes en la boca (a
modo de bigotes). En el agua suelen ubicarse en posicion vertical con la cabeza
hacia el fondo y la cola flameando hacia la superficie. Si no son molestadas
permanecen estdticas filtrando alimento.

ADULTOS

Los adultos se encuentran adaptados a la vida acudtica. Presentan una
piel lisa y con abundante mucosidad. El cuerpo es hidrodindmico, con patas
musculosas que presentan membranas interdigitales bien desarrolladas. El
rasgo mds caracteristico del genero Xenopus es la presencia de formaciones
corneas a modo de “ufias negras” en los tres dedos internos de las patas, por

Figura 2.

Presencia de “ufias corneas” en los tres
dedos internos de la pata de Xenopus
laevis (foto tomada de Lobos 2002)

Figura 3.
Hembras adultas de Xenopus laevis

ol
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Figura 4.

La flecha indica la distribu-
cién del sapo africano en
Chile central.

El circulo indica la presencia de
una poblacién aislada en el norte
de Chile.

J2

lo que también se le conoce como sapo de garras (ver
figura 2). Carecen de lengua. Las hembras son de mayor
talla (hasta 150 mm entre hocico y cloaca) y presenta una
protuberancia cloacal a modo de una pequeiia cola. Los
machos son mas pequefios alcanzando hasta 70 mm (ver
figura 3).

DISTRIBUCION

Xenopus laevis ha evidenciado una gran capacidad
para colonizar los medios acudticos de Chile central (Lo-
bos 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 circunscri-
bian a la zona préxima a Santiago. Actualmente se distri-
buye entre las Regiones V a la VI, hasta los 600 msnm (ver
figura 4).

Recientemente, el sapo africano ha sido reportado
en la cuenca inferior del Rio Limari, en la IV regién. Su
presencia fue detectada al contaminar cultivos de langos-
ta australiana Cherax tenuimanus (Radl Munita, comu-
nicacién personal). Es muy probable que se trate de una
diseminacion local en esta drea del pais. Sin embargo, esta
ampliacién de distribucién es muy preocupante, pues por
la aridez propia del norte chico, se pensaba que la pro-
pagacion del sapo africano no abarcaria mas alla del Rio
Aconcagua por el frente norte. En estos momentos resulta
prioritario establecer con certeza la distribucién sur de la
invasion de Xenopus. En la VIII region, existen antece-
dentes de la presencia del sapo africano en laboratorios
de la Universidad de Concepcién (Hermosilla 1994),
pero nada se sabe respecto a su presencia en ambientes
naturales.

De acuerdo a lo observado en terreno, X. laevis ha
colonizado con éxito tranques de regadio y otros medios
acudticos poco comunes para la batracofauna autéctona.
Estos ambientes se caracterizan principalmente por la
pobre oxigenacion del agua y valores variables de pH,
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conductividad y temperatura. Un hecho significativo, es que la gran mayoria
de los cuerpos de aguas prospectados corresponden a medios lénticos que pre-
sentan niveles de alta turbidez, lo que demuestra la preferencia de la especie
por este tipo de habitat (ver figura 5). Lo anterior puede obedecer a una estra-
tegia de defensa frente a la predacion en su lugar de origen. Measey y Channing
(2003) senalan que en su rango de distribucién natural X. laevis ha colonizado
con éxito cuerpos de aguas de origen antrépico, situacion que refuerza las ob-
servaciones realizadas en Chile.

- Léntico artificial

' Léntico natural
- Lético natural

Figura 5.
Preferencia de habitat del sapo africano en Chile (N=15 sitios)

Tipo de medios ocupados por Xenopus.

DIETA

Para ilustrar los aspectos tréficos del sapo africano en Chile, se presenta
un analisis realizado en una poblacién de la Laguna de Batuco, en el drea norte
de Santiago (Tabla 1; para mayor informacion consultar Lobos et al. 1999).

En la poblacién de la Laguna de Batuco predominé el consumo del ca-
racol Physa sp. (37,5%) y de dipteros de la familia Chironomidae (25,2%), en
especial larvas de esta familia. Al agrupar los items en categorias se puede sena-
lar que la clase més consumida corresponde a Insecta con un 56,06% (dipteros
27,33% y hemiptera 21,62%), seguida de Mollusca con 37,5%. El consumo de
restos vegetales se constaté en el 33,0% de la poblacién capturada. La voracidad
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Tabla 1.
Dieta de Xenopus laevis en Chile central.

Estémagos estudiados 51; con 7 de ellos vacios.

N = Namero de presas en los estomagos;

% = Porcentaje de la categoria en el total de presas;

F = Frecuencia absoluta de las categorias en los estdmagos;

F/51= Frecuencia porcentual en los estémagos analizados; AN = Amplitud de nicho; (L) = Larva;
(P) = Pupa; + = Presente en niimero indeterminado; - = Valores no calculados

CATEGORIAS N % F F /51
INSECTA
Coleoptera
Hidrophilidae (L) 3 0,35 2 3,92
Gyrinidae (L) 1 0,12 1 1,96
Dityscidae 18 2,10 8 15,69
Megadytes sp. 2 0,23 2 3,92
Carabidae 1 0,12 1 1,96
Odonata
Libellulidae (L) 17 1,98 12 23,53
Coenagrionidae (L) 8 0,93 5 9,80
Coenagrionidae 2 0,23 2 3,92
Aeshnidae (L) 3 0,35 2 3,92
Lepidoptera
Indeterminado (L) 1 0,12 1 1,96
Noctuidae (L) 1 0,12 1 1,96
Diptera
Chironomidae 5 0,58 2 3,92
Chironomidae (L) 200 23,36 18 35,29
Chironomidae (P) 11 1,28 3 5,88
Simulidae 18 2,10 1 1,96
Hemiptera
Notonectidae 102 11,91 8 15,69
Corixidae 82 9,58 26 50,98
Belostoma sp. 1 0,12 1 1,96
Hymenoptera
Vespidae 1 0,12 1 1,96
Formicidae 1 0,12 1 1,96
Orthoptera
Blattidae 1 0,12 1 1,96
Acridiidae 1 0,12 1 1,96
CRUSTACEA
Ostracoda 27 3,15 9 17,65
Isopoda 3 0,35 3 5,88
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MOLLUSCA
Physa sp. 321 37,50 38 74,51
VERTEBRADOS
Larvas de Xenopus laevis 24 2,80 11 21,57
Juveniles de Xenopus laevis 1 0,12 1 1,96
RESTOS VEGETALES 17 33,33
MICROALGAS
CHRYSOPHYTA
Synedra sp. + - 46 90,20
Achnantes sp. + - 37 72,55
Gomphonema sp. + - 2 3,92
Cocconeis sp. + - 31 60,78
Cyclotella sp. + - 36 70,59
Amphora sp. + - 18 35,29
Terpsinoe sp. + - 1 1,96
Fragillaria sp. + - 5 9,80
Denticula elegans + - 4 7,84
CYANOPHYTA
Aphanothece sp. + - 40 78,43
Anabaena sp. + - 36 70,59
Borzia sp. + - 1 1,96
CHLOROPHYTA
Ulotrix zonata + - 37 72,55
Cosmarium sp. + - 35 68,63
Mougeotia sp. + - 6 11,76
Ankistrodesmus sp. + - 15 29,41
Pediastrium sp. + - 4 7,84
Chlorococum sp. + - 10 19,61
TOTALES 856 100

de este anfibio puede evidenciarse en el hecho de que las hembras mds grandes
consumieron un numero importante de larvas de su misma especie (24 presas
en 11 individuos; presente en el 21,56% de la poblacién capturada). También se
encontr6 un ejemplar juvenil de X. laevis en el estomago de una hembra adul-
ta. El mayor consumo de Physa sp. se puede explicar por el hecho de que esta
especie es muy tolerante a aguas poco oxigenadas, por lo que domina en estos
ambientes. Los chironémidos también son comunes en este tipo de hébitat.

M

29



ANTECEDENTES SOBRE LA BIOLOGIA DE Xenopus laevis Y SU INTRODUCCION EN CHILE

Mc Coid & Fritts (1980a) sostienen que esta especie de anfibio consumiria
de preferencia presas lentas, ya que su estudio de dieta arrojé que las larvas de su
misma especie representan sélo un 0,03 % de la dieta, apareciendo en el 1,23%
de los estdémagos (N=81). En la Laguna de Batuco en cambio, estas larvas fueron
un 2,8% de la dieta (esto es 93 veces mds que el estudio de California, con una
frecuencia de 21,5% de los ejemplares (N=51). La presencia de microalgas en
todos los ejemplares analizados, evidencia el fuerte caracter acuatico de la espe-
cie en estudio, ya que al tragar agua en el momento de comer, permite que estas
microalgas sean filtradas e incorporadas al tracto digestivo. Este recurso podria
representar un aporte indirecto de nutrientes. Si bien, no se constaté depreda-
cién sobre anfibios nativos, se debe sefialar que estos no fueron detectados en los
lugares inspeccionados. En el caso de medios acudticos intervenidos antrépica-
mente, es poco probable que compita con anuros nativos, pero en medios mas
pristinos resulta necesario continuar las investigaciones dada la gran capacidad
adaptativa de este anuro exético. Es muy probable que la mayor competencia de
Xenopus con las especies nativas no sea la predacion directa. La competencia por
los recursos tréficos y el impacto directo del sapo africano sobre éstos, pueden
gatillar importantes efectos sobre otros consumidores de los mismos recursos. A
ello habria que adicionar la competencia por espacio fisico, potencial transmi-
si6n de enfermedades, entre otros factores.

PREDADORES DE Xenopus laevis EN CHILE

En relacién a predadores naturales de este animal ex6tico en Chile, se ha
sugerido tentativamente, que la presencia de toxinas en la piel de este anuro,
evitarfa que fuese comido. En California, McCoid & Fritts (1980a) recogieron
una impresién parecida. Sin embargo, en observaciones realizadas en el Tran-
que Rinconada de Maipt en Chile central, se han detectado varios predadores
naturales del sapo africano, los que se mencionan a continuacién (para mayor
informacién consultar Lobos & Jaksic en prensa):

Nycticorax Nycticorax (Huairavo, Nigh Heron)

El huairavo es una garza (Ardeidae) de hébitos nocturnos. Sin embargo,
en el tranque Rinconada de Maipd, se observé actividad de caza durante todo
el dia, y después de las 18:00 hrs, numerosos individuos se congregaban en el
tranque.

Las estrategias de captura desplegadas por Nycticorax nycticorax se pue-
den sintetizar en 4 tipos de acuerdo con la terminologia de Del Hoyo 1992:

36



ANTECEDENTES SOBRE LA BIOLOGIA DE Xenopus laevis Y SU INTRODUCCION EN CHILE

a) S

V4

d)

a) Standing o sit and wait. El ave se posa en la orilla
o bien dentro del charco, con el agua hasta los tarsos,
desde esta posicién captura presas sumergiendo el pico
en el agua. Una vez que captura, vuelve a la orilla o bien
se aleja volando con la presa.

b) Walking slowly. El ave se desplaza caminando por
el charco, espantando las presas y capturdndolas. Al
capturar vuela hacia la orilla o se aleja volando.

¢) Swimming feeding. Esta técnica comenzaba con la
estrategia descrita ante-riormente, y cuando el ave se
acercaba a zonas mds profundas comenzaba a flotar
(en forma parecida a los cormoranes Phalacrocorax).
Al capturar, el ave se eleva y se dirige a la orilla o bien
se aleja volando.

d) Aerial feeding. El ave se aproxima volando al
charco, planea y captura la presa con las patas. Una vez
que ha capturado, puede volver a la orilla o alejarse del
tranque.

En general, el huairavo no tenia mayor proble-
ma en capturar y dar muerte a la presa, ayudado por
su poderoso pico. Una prospeccién del drea mostréd
que los huairavos consumen a los Xenopus por el
vientre y los flancos, no consumiendo el esqueleto,
patas y otras estructuras duras. Al acceder por los
flancos, el ave alcanza rapidamente las génadas del
sapo, que en el caso de las hembras consiste en ova-
rios con gran cantidad de évulos, lo que representa
una fuente importante de lipidos y proteinas. Proba-
blemente, este consumo de estructuras blandas se vea
favorecido por la enorme disponibilidad de presas.

Larus dominicanus (Gaviota dominicana, Kelp qull)

La gaviota dominicana fue un habitante comtn del tranque Rinconada de
Maipu. Sin embargo, su nimero fue generalmente bajo, restringido a unas pocas
parejas. Esta gaviota pred6 constantemente a Xenopus. A diferencia del Huairavo
sus presas eran sapos de menor tamaiio, en concordancia a su menor talla.
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Las estrategias desarrolladas por la gaviota dominicana pueden clasifi-
carse en dos tipos:

a) Swimming feeding. El ave nada por el tranque y captura presas mediante
el uso del pico. Una vez que captura se eleva y vuela a la orilla del tranque
con la presa. En algunas ocasiones la gaviota llevé a la presa nadando
hacia la orilla o algtn islote.

b) Aerial feeding. El ave se aproxima volando al charco, planea y captura a
la presa con el pico, a diferencia del huairavo que captura con las patas
(la gaviota tiene membranas interdigitales). Una vez que ha capturado,
regresa volando a la orilla del tranque.

A diferencia del huairavo, la gaviota tuvo mayor problema en dar muer-
te a la presa. El ave llevaba a los sapos a la orilla, donde comenzaba a darle pi-
cotazos en el crdneo, los sapos intentaron arrancar hacia el agua, sin embargo,
la gaviota los cogia y los alejaba del agua para continuar con los picotazos hasta
matarlos. Estos eventos entre presa — predador podian duran 10 a 15 minutos.
Las gaviotas también consumian a los sapos por la zona ventral y los flancos.
A pesar del mayor trabajo que tenfa la gaviota para matar a la presa, siempre
logré cumplir con su objetivo y generalmente volvia inmediatamente a captu-
rar otros individuos.

La gaviota cahuil (Larus maculippenis) también estuvo presente en el
tranque, sin embargo, nunca fue observada predando a los Xenopus.

Casmerodius albus (Garza blanca, Great Egret)

Hacia el final de periodo de estudio se vio a un ejemplar de esta ave
frecuentando las orillas del tranque, presumiblemente estaba predando a Xe-
nopus. La literatura (Araya & Millie 1998; Rottman 1995) senala el consumo
de batracios por parte de la garza grande, por lo que se requiere mds observa-
ciones.

Athene cunicularia (Pequén, Burrowing owl)

En el presente listado el pequén es la tinica ave no acudtica. Esta lechu-
za diurna es comun en la zona, pues es un habitante propio de las sabanas de
espino. Era poco probable que predara a Xenopus pues no estd adaptada para
la captura en el agua. Sin embargo, en una egagroépila colectada en la orilla del
tranque, se encontraron numerosos huesos de sapo. Es probable que predara a
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algun Xenopus que se desplazara por via terrestre (Lobos & Garin 2002) o bien
desde la orilla, en especial cuando el nivel del charco se encontraba muy bajo.
Ademas existen reportes del consumo del sapo Bufo chilensis (terrestre) por
parte de esta lechuza.

Xenopus laevis (Sapo africano, African clawed frog)

Si bien no se constato canibalismo de Xenopus en el Tranque Rincona-
da de Maipt, observaciones realizadas desde abril de 2001 (Lobos & Measey
2002) mostraron la ausencia de larvas en el tranque. Es probable que la alta
densidad de sapos en el tranque y la intensa competencia por alimento favo-
reciera el canibalismo. En otras poblaciones de Xenopus en Chile central se ha
registrado el consumo de Xenopus sobre sus larvas (Lobos et al. 1999).

Si bien se han establecido relaciones de presa — predator entre la especie
invasora y aves nativas, un problema importante son las grandes dimensiones
que alcanzan las poblaciones de Chile central (Lobos & Measey 2002). El alto
potencial reproductivo de Xenopus se traduce en que basta un ano favorable
para que una colonia se mantenga por varios afios (Measey & Tinsley 1998).

Una adecuada proteccién de los predadores de Xenopus, deberia ser un
primer paso en las medidas de control de este animal exdtico en Chile cen-
tral.

MECANISMOS DE PROPAGACION
DEL SAPO AFRICANO EN CHILE

El sapo africano ha incrementado rdpidamente su distribucion, desde
que fuera detectado en la década de los 80 en las proximidades de la ciudad de
Santiago. Claramente, la especie invasora se ha visto favorecida por la altera-
cién del hébitat natural, sacando provecho en el uso de ambientes perturbados
o de claro origen antrépico. A continuacion se mencionan los principales me-
canismos de propagacion del sapo africano en los medios acudticos de Chile.

Dispersién acuatica

El sapo africano de garras (Xenopus laevis), es ampliamente reconocido
como una especie acudtica en todos sus estadios de vida (ver Solis en este vo-
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lumen). Xenopus ha ocupado con gran éxito los medios acudticos perturbados
por el hombre. Su resistencia a aguas contaminadas y aprovechamiento de los
recursos troficos presentes en estos medios, le permiten ocuparlos sin grandes
problemas.

Los primeros reportes circunscriben la presencia del sapo africano a la
Laguna Carén, proxima al Aeropuerto Internacional de Santiago. Las prime-
ras alertas sobre la presencia de Xenopus en los medios acudticos de Santiago
fueron formuladas en la década de los ochenta (Glade 1983). Es probable que
desde aqui se propagara al resto de la zona central. El corredor representado
por las cuencas de los rios Mapocho y Maipo deben haber favorecido su pro-
pagacion hacia el oeste. La microcuenca de los esteros Carén y Lampa deben
haber sido la via de entrada al area norte de Santiago. Hacia la Cordillera de
los Andes, el desplazamiento de Xenopus se ha visto restringido por limitantes
fisicas como la escorrentia y muy probablemente las bajas temperaturas del
agua. Hacia el sur de Santiago, el desplazamiento del sapo africano ha sido
favorecido por la existencia de una intricada red de canales de regadio (ver
figura 6).

La continua modificacién del paisaje de Chile central, por la construc-
cién de canales y tranques de riego para la agricultura, ha sido un factor alta-
mente favorable para la diseminacién de esta especie exdtica.

Migracion terrestre

La capacidad terrestre de Xenopus laevis, ha sido tema de andlisis de
diversos autores (Measey & Tinsley 1998, Lobos & Garin 2002), por las im-
plicancias que ello tendria para el conocimiento ecoldgico de la especie y las
medidas a considerar para el control del sapo africano fuera de su distribucién
natural.

Respecto a los mecanismos de distribucién, McCoid & Fritts (1980a)
comunican la rdpida colonizacién de pozas aisladas por parte de Xenopus en
California. En el Reino Unido estudios de marcaje y recaptura sugieren la po-
sibilidad de desplazamientos terrestres (Measey & Tinsley 1998). Tinsley et al.
(1996), han reportado la existencia de migraciones terrestres durante periodos
de lluvias torrenciales. Lobos & Garin (2002) reportaron el hallazgo de un
ejemplar juvenil de Xenopus migrando por via terrestre, adicionando que la es-
pecie puede realizar desplazamientos nocturnos en condiciones de sequedad.
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En diciembre de 2002, en un tranque de regadio de Chile central, se
produjo un fenémeno de migracién terrestre masiva de Xenopus laevis, evento
que fue documentado por Lobos & Jaksic (en prensa). El evento de migracién
terrestre ocurrié en el tranque Rinconada de Maipa (33° 29'S — 70° 54" W)
localizado en Chile central. Para abril de 2001 la superficie del espejo de agua
cubria 79.000 m?. Durante lluvias torrenciales ocurridas en el invierno del
2002, fue parcialmente drenado por el riesgo de desborde. En noviembre de
2002 el espejo de agua se redujo a unos 7.500 m? Para comienzos de diciembre
de 2002 (periodo del presente reporte) el lecho del tranque albergaba varias
pozas aisladas de entre 5 a 15 cm de profundidad. Aproximadamente a 150 m
del tranque, circulaba un canal de regadio que drena hacia la cuenca del Rio
Mapocho y que no se conecta con el tranque.

Durante la mafiana del 2 de diciembre (observaciones directas desde las
10:00 hrs), se observ6 una intensa actividad de desplazamiento de animales
entre las pozas y en menor medida fuera de la linea litoral sur del tranque.
Observaciones realizadas entre las 12:00 - 17: 00 hrs en el perimetro del tran-
que, revelaron el desplazamiento de algunos animales a distancias variables
desde la orilla sur, en direccién a un canal de regadio (ubicado a unos 150 m
del tranque), que luego de un intricado recorrido, desagua hacia la cuenca del
rio Mapocho. Muchos de estos animales que iniciaron la migracién diurna,
murieron en el trayecto o estaban en muy mal estado debido a deshidratacién
severa por la intensa radiacion solar.

A las 22:00 hrs se desarrollé un proceso masivo de desplazamiento de
animales desde la orilla litoral sur del tranque. Curiosamente no mas de 10
animales se desplazaban en el sentido contrario, es decir por la orilla norte. El
desplazamiento hacia el norte aparecia como simple debido a lo plano del te-
rreno (fondo del tranque seco), sin embargo, en ese sentido no existen canales
de regadio, salvo un tranque seco ubicado a unos dos kms del sector.

Durante la manana del dia siguiente (3 de diciembre) se visit6 nueva-
mente el drea. Una estimacion cualitativa revelé que el nimero de animales
presentes en las charcas era muy escaso. Algunos animales fueron encontrados
muertos en la orilla del tranque, en las rutas de desplazamiento y en el borde
del canal, sin embargo, se puede afirmar que estas pérdidas fueron minimas.

La migracion ocurrida en el tranque Rinconada de Maipt, pone de mani-
fiesto que frente a situaciones de stress, las poblaciones de Xenopus laevis pueden
ser forzadas a realizar desplazamientos terrestres. Sin embargo ello también po-
dria ser factible en condiciones mds pasivas (Lobos & Garin 2002).
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En los dltimos 20 afos, el auge de la fruticultura y viniticultura en Chile
central ha modificado fuertemente el paisaje natural. Eventos de desecacién
como el ocurrido en Rinconada de Maipt, son comunes en los valles agricolas
donde cada cierto tiempo los tranques son secados para faenas de mantencion.

DISPERSION INTENCIONAL

Hasta ahora, poblaciones silvestres del sapo africano (X. laevis) habian
sido reportadas sélo para Chile central, entre los 33° 12’ y 34° 05" S (Lobos
2002), considerdndose poco probable el avance hacia el drea norte, debido a
que la aridez de la zona impone barreras geograficas importantes para un ani-
mal acudtico. Sin embargo, la presencia de X. laevis ha sido confirmada para
el tercio inferior de la cuenca del rio Limari (IV Regién), alcanzando hasta los
60 m. de altura.

La presencia de Xenopus en el tercio inferior del rio Limari y su au-
sencia en las cuencas contiguas, hace suponer que se trata de una liberacién
intencional, facilitada por el cruce de la carretera panamericana. El creciente
desarrollo de tranques para regadio y crianza de camarones, podria facilitar el
desplazamiento del invasor (algo semejante a lo observado en Chile central).
Otro factor de riesgo es la gran variabilidad en los caudales de los rios de la
zona, que en periodos de estiaje se secan y pueden favorecer la dispersion al
disminuir la escorrentia como barrera fisica. El traslado de ejemplares, por
parte de personas, podria exacerbar la velocidad del proceso de colonizacién
en el drea y cuencas adyacentes.

El hallazgo de esta poblacién en la zona norte, es grave si se considera
que en EE.UU., luego de invadir California (McCoid & Fritts 1980a, McCoid
y Fritts 1980b), el sapo africano ha colonizado rapidamente nuevos estados
(Arizona, Florida, Louisiana, Nevada y Utah) senalandose al transporte y li-
beracién por humanos, como mecanismo principal de propagacién. Por lo
anterior, la comercializacién del sapo africano como mascota deberia ser ter-
minantemente prohibida por la autoridad administrativa.
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CONSECUENCIAS ECOLOGICAS DE LA
INTRODUCCION DE ESPECIES:
EL CASO DE Xenopus laevis EN CHILE

Pedro E. Cattan

Las invasiones de especies ex6ticas han sido consideradas de la mayor
importancia ecoldgica, dado el supuesto que contribuyen a la extincién de
especies locales y son por tanto, fuente de pérdida de biodiversidad. En este
contexto adquiere especial relevancia el incremento de las zonas perturbadas
por diferentes acciones antrdpicas, principalmente agricolas, forestales y ga-
naderas, las que serian particularmente vulnerables a la invasiéon de especies
exoticas (Crooks & Soulé 1999). Estas invasiones exitosas han sido facilitadas
principalmente por los procesos propios de la globalizacién: el comercio in-
ternacional, los viajes intercontinentales y las migraciones de grupos poblacio-
nales, con fines de asentamiento definitivo. Sin embargo, estas generalidades
no pueden ser aplicadas a todas las especies invasoras y mds bien debe hacerse
hincapié en los distintos fenémenos propios de cada especie que explican su
éxito invasor. Al respecto hay que separar al menos los siguientes elementos
del problema: 1) el patrén de introduccién, 2) factores que afectan la invasi-
vidad, 3) tasas de dispersion y 4) dindmica poblacional del invasor. Por otra
parte, deben revisarse aspectos que pueden ser dificiles de establecer, pero
que entregan informacién de la mayor importancia, tales como la definicién
de caracteristicas que sean comunes a los especies invasoras o caracteristicas
que sean propias de ecosistemas invadidos. Un elemento comtin que puede
considerarse en las especies invasoras, al menos en vegetales, es su historia de
previas invasiones. Dicho de otra manera, una especie que ha logrado éxito en
alguna invasién tendrd potencialmente una mayor probabilidad de lograr un
nuevo éxito, comparada con otra especie sin historia previa sobre el particular
(Reichard & Hamilton 1977). Este hecho también ha sido documentado para
agentes de control biol6gico, donde la historia de introducciones previas y el
numero de individuos introducidos cada vez son buenos predictores del éxito
para establecerse en el lugar (Green 1997). En cuanto al tipo de ecosistema,
D’Antonio et al. (2001) han sugerido que existiendo una alta tasa de propagu-
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los y adecuadas condiciones ambientales, practicamente cualquier ecosistema
puede ser adecuado para el establecimiento de una especie exdtica.

;Cuales danos y qué nivel de perturbacion se puede esperar de una
invasiéon? Nuevamente hay que insistir en el hecho que cada especie es un
elemento perturbador dnico y diferente y por tanto, no son generalizables
las experiencias en distintos lugares, considerando mas aun, las diferencias
ecoldgicas entre regiones del planeta. En cualquier caso, los efectos previsibles
pueden ser de dos tipos: genéticos al facilitarse la hibridizacién o declinaciéon
de poblaciones naturales por medio de competencia, predacién o parasitismo
(D’Antonio et al. 2001).

sRepresenta un peligro ecoldgico el asentamiento de Xenopus laevis en
Chile? De acuerdo con los antecedentes recopilados por Lobos (véase Lobos
en este volumen), el sapo africano de garras se distribuye en la Regién Metro-
politana, en la V y en la VI regiones del pais. Habria sido encontrado en con-
diciones silvestres en 1973. Su cardcter de amenaza fue inicialmente planteada
en el Libro Rojo de los Vertebrados terrestres de Chile (Glade 1983) y poste-
riormente Hermosilla (1994) establecia que por sus caracteristicas, este anuro
podria alterar los medios chilenos en una forma similar a lo que habria pasado
en California. Sin embargo, los antecedentes de lo ocurrido en California no
demuestran en realidad un desastre ecoldgico, sino una expansion sostenida
del anuro (véase Measey en este volumen). Por otra parte, Mc Coid & Fritts
(1980) planteaban en California que este sapo es un depredador lento e inca-
paz de engullir presas vertebradas. En el andlisis de la desapariciéon de algunos
peces en sectores invadidos por este anuro en California, no se consideré fac-
tores ambientales que influyeron en la declinacién de los peces (Mc Coid &
Fritts, op cit). Puesto en estos términos, el sapo de garras presenta caracteristi-
cas de un excelente invasor, porque ha resistido con éxito diferentes presiones
en todos los lugares donde ha sido introducido, pero no necesariamente de
un gran perturbador de otra fauna, a no ser que sea capaz de alcanzar grandes
densidades. Al parecer, existe una relacién positiva entre impacto y densidad
poblacional (véase Measey en este volumen), lo que implicaria un impacto
negativo sobre el resto de los anuros en Chile. Datos de Lobos (véase Lobos en
este volumen) reportan poblaciones de 20.000 animales para un solo tranque
en la Regién Metropolitana.

Xenopus laevis es un anuro que presenta caracteristicas biol6gicas muy
importantes para asegurar la sobrevivencia en casi cualquier medio: sobrevive
sin agua, migra en forma terrestre, come bajo el agua, es generalista en inver-
tebrados, carrofiero y también practica canibalismo con sus larvas, resiste bien
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sin alimento por largos periodos, presenta una vida que puede llegar a 20 afios,
un desarrollo en 8 meses, larga estacion reproductiva y soporta un amplio ran-
go de temperaturas. Los antecedentes sobre su nicho tréfico eran escasos hasta
1998, pero a partir de alli se puede establecer que su dieta esta compuesta pre-
ferentemente de invertebrados acudticos considerdndosele como un predador
generalista de zoobentos y zooplancton (Measey 1998; Lobos 1998; Lobos et
al. 1999). De acuerdo con estos antecedentes, el sapo de garras no se presen-
ta como un depredador para otros anuros y su accién como tal, s6lo podria
afectar poblacionalmente a especies de invertebrados cuya densidad pudiera
disminuir por alguna causa ambiental.

Es posible que el sapo de garras afecte de otra manera a los ecosistemas?.
Se han planteado diferentes efectos que una especie exdtica deberia producir
en un ecosistema para impactarlo negativamente, entre otras, introducir un
nuevo nivel tréfico o alterar la tasa de suplemento de recursos al sistema. De
acuerdo con los antecedentes reunidos en la presente oportunidad, el sapo de
garras no ha introducido un nuevo nivel tréfico, atin cuando sin dudas, su
introduccién ha aumentado en uno mas, los nichos ecolégicos que dependen
de invertebrados benténicos y plancténicos. Por otra parte, no existen datos
que la tasa de incorporacién de recursos tréficos a los sistemas lénticos donde
prolifera, haya disminuido. Probablemente, el principal elemento de impor-
tancia es el hecho de su dispersion eficiente. En particular, si las condiciones
son similares a ambientes con climas mediterrdneos, es casi seguro que X.
laevis incorporard su nicho en los sistemas invadidos (ver Tinsley & Mc Coid
1996, para una revisiéon). Otro elemento de interés es que en Chile, al igual que
en otras latitudes, el sapo de garras se ha asociado preferentemente a cuerpos
de agua artificiales (tranques, plantas de tratamiento de agua, embalses; véase
Lobos en este volumen), por lo cual su impacto sobre ecosistemas naturales,
permanece incierto. Hay dos antecedentes que deben ser revisados en relacién
con la capacidad invasora del sapo de garras africano. El primero de ellos ha
sido planteado por Adams et al. (2003) quienes comprobaron en Oregon que
la invasién de rana toro (Rana catesbeiana) proveniente del este de EE.UU.
es facilitada por la presencia de peces introducidos también desde el este,
quienes favorecen la sobrevivencia de las larvas de la rana toro al predar sobre
ninfas de macroinvertebrados (familia Aeshnidae, Odonata y familia Dytisci-
dae, Coleoptera) las cuales predan a su vez sobre las larvas de la rana toro. De
esta manera, la interaccién positiva entre dos especies no-nativas ha facilitado
el mayor éxito de una de ellas. No existen datos en Chile sobre depredadores
eficientes sobre los estados larvales del sapo de garras, pero si sabemos de la
introduccién de peces exéticos, por ejemplo, con fines de controlar larvas de
mosquitos. El otro elemento que debe ser considerado es la hipétesis de la
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liberacién de los parasitos (Keane & Crawley 2002), donde se plantea que un
invasor que se libera de sus pardsitos nativos y encuentra pocos parasitos que
lo colonicen en el nuevo habitat, tendrd un incremento poblacional y se trans-
formard en una plaga. La idea central de esta hipétesis se basa en el hecho que
la especie invasora no encuentra en el nuevo habitat las larvas de sus parasitos
nativos y aquellos pardsitos que han viajado con ella, tampoco encuentran ni
el ambiente adecuado ni las especies que pudieran actuar como hospederos
intermediarios. Como resultado la especie invasora se ve liberada de su carga
parasitaria y gana vigor como consecuencia (Clay 2003; Torchin et al. 2003).
En el caso del sapo de garras, los antecedentes preliminares de que se dispone
(Lobos & Cattan, datos no publicados) permiten confirmar la hipétesis: de 13
pardsitos descritos en el tracto gastrointestinal de X. laevis en Sudéfrica (Tins-
ley 1996), en Chile sélo se ha encontrado un protozoo. Los antecedentes en
Chile demuestran que el sapo africano de garras seguird expandiéndose y que
los resultados de esta expansion siguen siendo inciertos. Por ello las investiga-
ciones sobre este anuro debieran aumentar.
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REGULACIONES LEGALES RELATIVAS
AL INGRESO Y CONTROL DE
SAPO AFRICANO (Xenopus laevis) A CHILE

Agustin Iriarte Walton

RESUMEN

Chile posee un alto nivel de éxito al ingreso de especies exéticas in-
vasoras, similar a lo que sucede en territorios islefios como Nueva Zelanda,
Australia o Hawai. Esta facilidad esta dada principalmente por el relativo
aislamiento geogréfico que presenta Chile y la baja diversidad bioldgica que
poseen la mayoria de sus ecosistemas. La mayoria de estas especies han sido
introducidas al pais deliberadamente, para fines cinegéticos (actividades de
caza), como fuente de carne, para la investigacién cientifica 0 como mascotas.
Un ejemplo de ello es la introduccién voluntaria del Sapo africano (Xenopus
laevis). Su ingreso se habria debido a la liberacién voluntaria de ejemplares
utilizados por investigadores en biomedicina de la Universidad de Chile, a
comienzos de la década de 1970. Si bien, en el pasado, no existian controles
efectivos para regular o prohibir el ingreso de especies exdticas a nuestros bio-
mas, actualmente la legislacion vigente posee todos los elementos necesarios
para prohibir, de modo casi absoluto, su asilvestramiento. Incluso en la actual
normativa chilena se prohibe la introduccién al territorio nacional de ejem-
plares de determinadas especies sin un permiso escrito del Servicio Agricola y
Ganadero. Por lo tanto, los particulares o instituciones que deseen importar
ejemplares deben remitir una solicitud 60 dias previos a su internacion al pais,
expresando los motivos de su importacion y las medidas de seguridad imple-
mentadas para impedir su liberacién al medio natural. Desde 1998, fecha de
aparicién de dicha restriccion, para Xenopus leavis, hasta el momento se han
emitido 5 resoluciones para su introduccién al pais con fines de investigacion
cientifica y 3 autorizaciones para su captura y comercializacion.

Fundacidén Biodiversitas
Suecia 3304, Santiago, Chile.
airiarte@biodiversitas.cl
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INTRODUCCION

Por muchos afos, los primeros habitantes europeos que llegaron a
Chile ingresaron, voluntaria o involuntariamente, especies de fauna silvestre
a ecosistemas naturales (Jaksic 1999; Iriarte 2000). En efecto, a partir de la
llegada de los primeros colonizadores espafoles en el siglo XV los ecosistemas
naturales de Chile han recibido la “visita” inoportuna de un ntimero impor-
tante de especies de fauna silvestre o doméstica, que posteriormente se han
asilvestrado, impactando fuertemente a las especies de fauna y flora aut6ctona
(Miller 1980; Grigera & Rappoport 1983; Jaksic 1999; Iriarte 2000). S6lo por citar
algunos ejemplos, diversas especies de ungulados han afectado muy significati-
vamente al bosque templado lluvioso del sur de Argentina y Chile, compuesto
principalmente por especies del género Nothofagus, o el caso de lagomorfos y
roedores que compiten con especies nativas y afectan gravemente los bancos de
semillas naturales y la regeneracion de especies arbustivas y arboreas.

En este articulo se analizan las falencias legales y reglamentarias que
permitieron el ingreso de especies exdticas invasoras como el sapo africano a
Chile, y como a partir de normativas desarrolladas desde el ano 1993 ha sido
posible detener dicho peligroso mecanismo “migratorio”.

EL PROBLEMA

La escasa presencia de predadores especificos y la casi nula existencia de
especies que puedan competir eficientemente con las especies introducidas,
permiten que éstas desarrollen fuertes procesos de crecimiento poblacional
y de dispersion a diversos hébitats, produciendo un fuerte impacto sobre
las especies de flora y fauna nativa (Diamond & Case 1986). De acuerdo a
diversos autores (De Vos et al. 1956; Miller & Rottmann 1976; Jaksic 1997;
Jaksic 1999, Iriarte 2000) Chile presenta uno de los mas altos porcentajes de
introduccion exitosa de especies de fauna silvestre en sus ecosistemas silvestres
o intervenidos. Muchas de estas especies han causado un importante nivel de
perturbacion sobre la flora y fauna autéctona. Entre las especies de fauna que
mads comunmente han sido introducidas se cuenta a diversas especies de aves,
liebre y conejo europeo, roedores y ciervos. En la siguiente tabla se observa el
numero de especies de fauna silvestre introducida a ecosistemas naturales o
intervenidos de Chile (Tabla 1).
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Tabla 1:

Especies de fauna silvestre exitosamente introducida a ecosistemas de Chile (De
Vos et al. 1956; Miller & Rottmann 1976; Jaksic 1999; Iriarte 2000; Jaksic et al.

2002).
Tax6n Numero Total Ne Especies % del Total
de Especies Introducidas de Especies
Peces 1200 19 (279) 1,58 %
Anfibios 48 1 2,08 %
Reptiles 107 4 3,74 %
Aves 462 8 1,73 %
Mamiferos 151 21 13,91 %
Total 1.968 53 (279) 2,69 % (17%)

*  El numero en paréntesis corresponde al total de especies de peces ornamentales liberados a

cuerpos de aguas, la mayoria de los cuales no se han reproducido por restricciones ambientales.

Por otra parte, el 64% de las especies exéticas fue introducida en for-
ma voluntaria, 22% ingresé como un proceso de dispersién desde territorio
argentino, y un 14% ingres6 por ambos medios, de modo combinado: ex-
pansion e introduccién directa. Debido a la relativa aislacién geografica que
Chile presenta, no es comdn que especies exéticas invadan sus ecosistemas
libremente. La cordillera de los Andes y el desierto de Atacama representan
barreras eficientes contra la dispersion de potenciales especies invasoras (Ca-
viedes & Iriarte 1986). En las dltimas tres décadas, un nimero significativo de
especies introducidas en territorio argentino, y que han experimentado fuer-
tes procesos de expansion de sus poblaciones, han cruzado libremente hacia
Chile a través de pasos limitrofes, constituyendo un porcentaje importante
de las especies que causa dafo al bosque nativo (Jaksic 1999; Iriarte 2000).
Finalmente, como se observa en la Tabla 1, s6lo una especie de anfibio se ha
asilvestrado exitosamente a Chile (sapo africano). En el pasado reciente, pudo
haberse registrado el intento de introduccién de especimenes de rana toro
(Rana catesbeiana) con la finalidad de instalar un criadero, pero al parecer, el
intento habria fracasado (L. Verdejo, com. pers.).

Los principales métodos de ingreso de especies exdticas a Chile han sido
la liberacién accidental desde instalaciones de cautiverio (41%), liberaciones
voluntarias para fines de crianza en el medio (19%), comercio de mascotas
(15%), caceria deportiva (11%), dispersion desde Argentina (8%), o libera-
ciones a partir de animales utilizados en investigacion cientifica (7%) (Iriarte
2000).

T
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INSTRUMENTOS LEGALES Y NORMATIVOS

La primera vez que en la normativa chilena se hace mencién a las espe-
cies exdticas invasoras es en el Decreto Supremo N°133 de Agricultura del 9 de
marzo de 1993 (Reglamento de la Ley N°4.601). En dicho cuerpo legal en su
articulo N°1 se define por primera vez lo que correspondia a un “Animal Daiii-
no” como “Es aquel que por sus caracteristicas o hdbitos naturales o adquiridos,
ocasiona perjuicios a alguna actividad econémica, a la fauna o a la flora silvestre.”
En el Titulo II, Articulo 8° se incorpora al sapo africano (Xenopus laevis) en un
listado de especies exdticas con el siguiente texto: “Se considerardn perjudiciales
o dafiinos los siguientes animales vertebrados, los cuales se podrdn cazar o capturar
en cualquier época del afio, sin limitacion de niimero de piezas.”

Por otra parte, en el Titulo VII, Articulo 27 se expresa lo siguiente: “La
introduccion al territorio nacional de ejemplares de especies exdticas con fines
de aclimatacion, requerird de un estudio de impacto en la fauna nacional que
deberd presentar previamente el interesado. Si a juicio del Servicio Agricola y
Ganadero la introduccion de tales ejemplares puede alterar significativamente
los ecosistemas naturales, éstos se considerardn como potenciales plagas”

Estos textos normativos son los primeros que regulan, de modo global,
el tema de la introduccion de especies exdticas invasoras de fauna silvestre a
territorio nacional. Con anterioridad sélo se habian creado textos normativos
para prohibir el asilvestramiento de especies inicas como el conejo europeo
(Oryctolagus cuniculus) en Aysén.

A modo de ejemplo, mediante la Resolucién Exenta N°863 del 10 de
abril de 1999, se determiné que especies como Myiopsitta monachus (cotorra
argentina), Agelaius sp. (triles o barrilleros), Xenopus leavis (sapo africano),
entre otros, constituyen especies exdticas que pueden perturbar el equilibrio
ecoldgico y la conservacion del patrimonio ambiental, con lo cual para in-
gresarlas al pais, independiente del objetivo de la importacidn, se requiere
cumplir lo establecido en los Articulos 70 y 71 del Reglamento (D.S. N°5 de
Agricultura) de la Ley N°19.473:

ARTICULO 70.

De conformidad con lo dispuesto en el Articulo 25 de la ley, la internacion
al territorio nacional de ejemplares vivos de especies exdticas de fauna silvestre,
semen, embriones, huevos para incubar y larvas que puedan perturbar el equili-
brio ecoldgico y la conservacion del patrimonio ambiental, requerird de la auto-
rizacién previa del Servicio.
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ARTICULO 71.

Para obtener la autorizacion sefialada en el articulo 70, el interesado de-
berd presentar, con 60 dias de antelacion a la fecha de internacién, una solicitud
acomparfiada de a lo menos los siguientes antecedentes:

a) Identificacion completa del solicitante, incluyendo nombre, cédula de identidad
o RUT, direccion, teléfono y fax.

b) Propésito para el cual se desea hacer la internacion de los ejemplares al pais.

¢) Lugar geogrdfico donde serdn mantenidos en cautiverio.

d) Descripcion detallada de las instalaciones en que serdn mantenidos los
ejemplares, indicando dimensiones, materiales de construccion y normas de
seguridad establecidas para evitar su escape.

e) Antecedentes de la especie a internar, tales como: nombre comiin y cientifico,
subespecie si la existiera, origen y cantidad de animales que motivan la
solicitud, descripcion detallada de su biologia y ecologia, con especial énfasis
en su tasa reproductiva, dieta, relaciones interespecificas, métodos conocidos
de control y captura, y toda aquella informacién que a juicio del Servicio, en
casos especiales fuera necesario indicar.

f)  Meétodos de transporte y mantencion de los ejemplares.

Por otro lado, la liberacién de especies al medio silvestre, sean nativas o
exoticas, en sitios o dreas donde no tengan presencia natural, se encuentra regu-
lado por la actual normativa de caza. En virtud de lo anterior, si un particular
o institucién deseara introducir ejemplares de especies al medio natural, debe
cumplir con lo establecido en el Articulo 72 del D.S. N°5 de Agricultura:

ARTICULO 72.

La introduccién en el medio natural o liberacién de ejemplares, huevos o
larvas pertenecientes a la fauna silvestre exdtica, que pueda perturbar el equilibrio
ecoldgico y la conservacién del patrimonio ambiental, sélo podrd ser realizada con
una autorizacion del Servicio. Asimismo, la liberacion de ejemplares, huevos y
larvas pertenecientes a la fauna silvestre nativa en regiones, dreas o zonas del
territorio nacional donde no tengan presencia y puedan perturbar el equilibrio
ecolégico y la conservacion del patrimonio ambiental, sélo podrd efectuarse con la
autorizacion previa del Servicio.

Para obtener dichas autorizaciones, el interesado deberd presentar, con
60 dias de antelacion, una solicitud acomparfiada de, a lo menos, los siguientes
antecedentes:

a) Identificacion completa del solicitante, incluyendo nombre, cédula de
identidad o RUT, direccién, teléfono y fax.

~Aa
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b) Propésito para el cual se desea hacer la liberacién o aclimatacion.

¢) Lugar geogrdfico donde se desea realizar la liberacion o aclimatacién,
indicando la region, provincia, comuna y localidad o predio.

d) Descripcion del ecosistema donde se realizard la introduccion, liberacién o
aclimatacion.

e) Antecedentes de la especie a introducir o liberar, tales como: nombre comiin
y cientifico, subespecie si la existiera, origen y cantidad de animales que
motivan la solicitud, descripcion de su biologia y ecologia, con especial énfasis
en su tasa reproductiva, dieta, relaciones interespecificas, métodos conocidos
de control y captura, y toda aquella informacion que a juicio del Servicio, en
casos especiales fuera necesario indicar.

f)  Antecedentes sobre la introduccién y liberacién de la especie en otros paises o
regiones del pais segiin sea el caso. Esta informacion deberd incluir materias
como cantidad de ejemplares introducidos, tasa de crecimiento poblacional,
drea y velocidad de dispersion, alteraciones producidas en el ecosistema,
métodos de manejo o control efectuados, entre otras. Copia de las principales
fuentes de esta informacién bibliogrdfica, deberdn acomparfiar a la solicitud.

g)  Meétodo de transporte, mantencioén y liberacién de los ejemplares.

h) Cronograma de ejecucion, indicando todas sus etapas, los plazos que
involucrardn, los periodos o fecha en que realizarian las liberaciones.

i) Identificacion y curriculum, que acredite a las personas que desarrollaron el
estudio técnico-cientifico.

Debido a la dictacion de esta normativa, los interesados en introducir
o importar al territorio nacional ejemplares de X. laevis, deben previamente
remitir una solicitud al Servicio Agricola y Ganadero (SAG) con todos los an-
tecedentes requeridos en los Articulos 70 y 71. Es asi como en los dltimos afios
se han otorgado cinco (5) resoluciones para la importacion de ejemplares al
territorio nacional. Debido a que en tres de los casos las importaciones han
ido dirigidas al Centro de Estudios Cientificos de Valdivia, X Regi6n, zona
donde no existen ejemplares de esta especie liberados, se han requerido nor-
mas especiales de resguardo a potenciales liberaciones al medio silvestre. En
relacion, a las resoluciones de captura para investigacion cientifica o para su
comercializacidn, se han realizado tres (3) autorizaciones por parte del SAG.
En la siguiente tabla se detallan dichas autorizaciones:
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NUMERO o . .
SOLICITANTE RESOLUCION FECHA N SEXO RAZON REGION
Ramoén Latorre D. 28/11/2003 40 Hembras Int.roduc.aor.l,para X
mvestigacion
Centro de Estudios 2.079 1/08/2003 30 Hembras | TMroduccion paral o
Cientificos investigacion
Guillermo Pino 851 28/03/2003 | Ilimitado Ambos Captura P’(}m RM
exportacion
Marfa Eugenia Osorio 692 10/03/2003 | Ilimitado | Ambos Captura para VyRM
comercio
Juan Larrain Correa 560 19/02/2003 50 Hembras Int.roduc‘c101.1 /para RM
Investigacion
Ramén Latorre D, 2.137 250072002 | 40 | Hembras |IMiroducconparal oy
nvestigacion
Gabriel Lobos V. 1.117 160052001 | ilimitado | Ambos | COPWRAPAT | pypy
Investigacién
Ramén Latorre D. 2.669 19/10/2000 40 Hembras Int.roduc.aor.l,para X
mvestigacion
METODOS DE CONTROL

En primer lugar, una de las herramientas mas importantes para impe-
dir el asilvestramiento de nuevas especies de fauna silvestre es la dictacién de
cuerpos legales y normativos que permitan restringir su ingreso al pais. Entre
los instrumentos legales que poseemos estan la Ley de Proteccion Agricola, Ley
de Sanidad Animal, Ley de Caza N°19.473, y sus reglamentos. Muchas de estas
normativas poseen regulaciones especificas para regular o prohibir el ingreso
al pais de determinadas especies exdticas, por razones sanitarias o ecologicas.

Adicionalmente, existe una serie de normativas de carédcter internacio-
nal que permiten, de algin modo, restringir el ingreso al territorio nacional,
como son las convenciones CITES, RAMSAR, de Especies Migratorias y de la
Diversidad Biol6gica. El personal del Servicio Agricola y Ganadero (SAG) de-
comisa entre 2.000 y 3.000 especimenes o productos de fauna silvestre exdtica
cada afo a partir de su actividad fiscalizadora, en las mas de 90 barreras inter-
nacionales, a lo largo de todas sus fronteras con Argentina, Bolivia y Perti. Las
especies mds comtinmente decomisadas son primates (monos ardilla, monos
marmoset, monos capuchinos, monos aulladores, monos arafa, monos barri-
gudos, etc.), loros y papagayos (guacamayos Amazona, Jacintos, y Azul-ama-
rillos, etc., loros de los géneros Amazona, Aratinga, Bolborhynchus, Forpus,
Myiopsitta, Nandayus, etc.), tortugas de tierra, aves paseriformes, flamencos,
serpientes y boas, etc.
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Las principales instituciones del Estado Chileno con atribuciones en
materia de conservacién de las especies de flora y fauna silvestres como la Cor-
poracién Nacional Forestal (CONAF), el Servicio Nacional de Pesca (SERNA-
PESCA) y el Servicio Agricola y Ganadero (SAG), han establecido mecanismos
que permiten establecer medidas mds eficientes para impedir el ingreso de
especies fordneas, y definir prioridades para su control, si estas ya hubieran in-
gresado al pais. Los mayores esfuerzos se estan realizando en el caso que deter-
minada especie exdtica pueda poner en riesgo la actividad silvoagropecuaria
nacional, o afectar fuertemente su capacidad exportadora.

En especial, la Ley de Caza N°19.473 (1996), posee la capacidad de re-
gular la introduccion al territorio nacional y su posible liberacién de cualquier
espécimen de fauna silvestre que no sea nativo del pais, estableciendo fuertes
multas y penalidades a las personas que no cumplan con dicha reglamenta-
cién. Asimismo, si una persona libera un espécimen perteneciente a una espe-
cie nativa, en una zona donde no sea natural, también puede recibir una fuerte
multa (hasta $ 6.000.000) y atin penas de carcel (hasta 3 afios).

Finalmente, el Ministerio de Agricultura, a través del SAG, ha estado de-
sarrollando una serie de actividades para restringir el ingreso de especies que
pudieran afectar negativamente a sus especies de flora y fauna silvestre. Los
principales objetivos de este programa (en distinta fase de desarrollo) son:

- Prohibir la introduccién de potenciales especies invasoras de fauna silvestre,
aun si ellas ingresan como especies de cautiverio.

- Restringir el escape de individuos en cautiverio.

- Monitorear la dindmica de las especies invasoras ya liberadas en el medio
silvestre.

- Prevenir la dispersién de poblaciones asilvestradas hacia zonas donde no
estan presentes.

- Reducir el impacto sobre las especies nativas y sus hébitats.

- Promover en la ciudadania el potencial nivel de impacto de este tipo de
especies.

- Estudiar la potencial utilizacién econémica de las especies exdticas.

- Establecer acuerdos de cooperacién con los paises vecinos (Argentina,
Bolivia, Peru).
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CONCLUSION Y DISCUSION

Las especies exdticas invasoras constituyen uno de los mas graves im-
pactos a la conservacion de las especies de flora y fauna nativa de Chile. La
mayorfa de estas especies han sido asilvestradas de modo deliberado, para
fines cinegéticos (para actividades de caza deportiva), como fuente de carne,
o como mascotas. Un ntimero importante de estas especies fueron liberadas
inicialmente en territorio argentino y posteriormente migraron a Chile, o
fueron transportadas por personas interesadas en introducirlas a nuestros
ecosistemas naturales.

Si bien, en el pasado no existian controles efectivos de tipo legal para re-
gular o prohibir el ingreso de especies exdticas a nuestros biomas, actualmente
la legislacion vigente posee todos los instrumentos necesarios para limitar
eficientemente su potencial asilvestramiento.

En Chile, la legislacién actual sobre fauna silvestre (Ley N°19.473 de
1996 y su Reglamento, el D.S. N°5 de 1998 de Agricultura) establece que las
especies exdticas catalogadas como daninas, puede ser cazadas o capturadas
en cualquier época del afo y bajo cualquier método. Mediante las regulaciones
que establecen estas normativas, mas lo establecido en la Resolucién Exenta
N°863 del 10 de abril de 1999, se define que el sapo africano constituye una
especie exética que puede perturbar el equilibrio ecoldgico y la conservacién
del patrimonio ambiental, con lo cual su importacién requiere cumplir con
los requisitos establecidos en los Articulos 70 y 71 del Reglamento (D.S. N°5 de
Agricultura) de la Ley N°19.473.

Finalmente, gracias a la labor que realizan los funcionarios del SAG a
lo largo de todo el pais, ha sido posible confeccionar un catastro de todas las
zonas o cuencas donde se ha detectado la presencia de sapo africano en Chile.
Es debido a esta labor que se han realizado las primeras acciones tendientes a
estudiar medidas de control poblacional de los ejemplares ubicados en zonas
como el rio Limari en la IV Regién (limite norte de su drea de distribucién
actual) y eventualmente en las cuencas de las regiones VII y VIII, en donde su
presencia aun no ha sido confirmada.
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PERSPECTIVAS DE LA PRESENCIA DE
Xenopus laevis EN CHILE

'Gabriel Lobos & “Rigoberto Solis

A diario se incorporan especies exdticas en diversos ecosistemas de la
tierra. Sin embargo, pocas logran establecerse en los nuevos ambientes. El éxito
invasor de un animal, va a depender de su capacidad de aclimatacién al nuevo
ambiente, de la capacidad de generar un nuevo nicho tréfico, de su potencial
bidtico para generar una poblacién minima viable, de aspectos climédticos y
otros factores. En el caso especifico del sapo africano, las evidencias permiten
hipotetizar que este anuro se establecera como parte de la batracofauna na-
cional. Entre otros aspectos que dan fundamento a esta hipétesis, se pueden
mencionar los siguientes:

- Al parecer, la especie histéricamente exportada ha sido Xenopus laevis lae-
vis, de la regiéon mediterranea de Cape en Sudéfrica, cuyas caracteristicas
ecofisioldgicas explicarian el gran éxito alcanzado en las invasiones de las
regiones mediterraneas de California en Estados Unidos y de Chile central,
que presentan condiciones ambientales adecuadas para su reproduccién y
desarrollo.

- Las altas densidades alcanzadas por el sapo africano en Chile central
(Lobos & Measey 2002), contrastan con las disminuidas poblaciones de
anuros autéctonos. Si se considera que los primeros reportes sobre la
presencia de X. laevis se circunscriben entre 1973 (Jaksic 1998) y los afos
ochenta (Veloso & Navarro 1988), se puede concluir que la capacidad de
dispersion ha sido alta, hasta cubrir continuamente las regiones Quinta,
Metropolitana y Sexta (Lobos 2002).

1 Pontificia Universidad Catélica de Chile, Casilla 114-D, Santiago, Chile.
globos@genes.bio.puc

2 Facultad de Ciencias Veterinarias y Pecuarias. Universidad de Chile.
rsolis@uchile.cl
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- Un elemento importante en la diseminacién del sapo africano, ha sido su
afinidad para ocupar medios acudticos artificiales. Esto se ve favorecido
por el importante auge de la viticultura en Chile central que necesita
el desarrollo de tranques, embalses y una ramificada red de canales de
riego.

- Otro aspecto en comun a las especies invasoras, es el éxito que alcanzan
en ambientes perturbados (alterados en su grado de naturalidad). En este
sentido, uno de los factores que mas afecta a la regiéon mediterrdnea de
Chile, es la creciente perdida de hébitat. Los altos niveles de endemismo y
sus amenazas, han llevado a considerar a Chile central como un “hot spot”
para la biodiversidad (Myers et al. 2000).

- Hasta ahora, la escasa evidencia que existe en Chile, permite sefialar que
los pocos predadores naturales del sapo africano (ver a Lobos en este
libro), dificilmente podran controlar sus poblaciones. Ademas, atin no se
han detectado parésitos que disminuyan su eficacia bioldgica (ver Cattan
en este libro).

Ante estos elementos surge la pregunta ;qué hacer frente a una espe-
cie invasora? Para algunos, toda especie invasora deberia ser erradicada inde-
pendientemente del grado de conocimiento que se tenga de ella; para otros,
deberian tomarse las medidas que frenen la dispersion hacia nuevas areas, en
especial si se considera el alto costo que implica el control y eventual erradica-
cién de una especie invasora. Considerando estas dos visiones proponemos las
siguientes acciones minimas y urgentes:

- Para la poblacién aislada del Rio Limari (IV region) deberia realizarse
una evaluacién de la magnitud del drea invadida y ver la factibilidad de su
potencial erradicacién. Lo mismo deberfa plantearse para futuros focos
ubicados fuera de la distribucién continua conocida para Chile central

- Es prioritario evaluar la situacién de las area naturales localizadas dentro
de la zona de distribucién del sapo africano en Chile. Hasta ahora, la
poca informacién disponible corresponde principalmente a ambientes
perturbados.

- La autoridad administrativa, deberia buscar las vias legales que prohiban
la venta de X. laevis como mascota. De lo contrario se puede esperar una
rapida dispersién a nuevas dreas atin no contaminadas. La experiencia de
Estados Unidos, demuestra que el transporte de sapos africanos mediado
por personas, ha sido fundamental en su diseminacién a nuevos lugares.
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- Serfarazonable que la autoridad administrativa lleve un registro de localidades
invadidas por el sapo africano, de preferencia mediante un Sistema de
Informacién Geografica (SIG), que permita una rapida evaluacion del estado
de la invasion.

- Debe realizarse una campana de sensibilizacién a diferentes niveles
(autoridades administrativas e instituciones centrales y regionales, colegios,
etc.) respecto al problema de las especies invasoras.

Otra pregunta que surge es ;qué podemos hacer con esta especie?.
Como se ha visto en los capitulos del presente libro, Xenopus laevis es un in-
teresante modelo bioldgico. Por ello, es recomendable que investigadores de
diferentes dreas utilicen este material biol6gico presente en el pais. Por otra
parte, diversas instituciones educacionales han ocupado a la rana chilena Cau-
diverbera caudiverbera en actividades de docencia, que muchas veces implican
el sacrificio de los animales. En la actualidad, la rana chilena est4 considerada
en Peligro de Extincién (Glade 1983). Por lo tanto, seria altamente deseable
utilizar sapos africanos como una alternativa. No en vano la mayor fama de X.
laevis es su utilizaciéon como modelo bioldgico para la investigacion. Sin em-
bargo, quienes provean este material deberian estar acreditados por el Servicio
Agricola y Ganadero.

A casi treinta anos de la invasion de X. laevis, la informacién disponible
sobre este animal sigue siendo escasa, y peor adn, no se tiene certeza del real
impacto que ocasionard a los medios acudticos de Chile central. La conclusién
mads obvia es que se debe educar respecto al tema de la introduccion de espe-
cies y conservacion de los ecosistemas en Chile.
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