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RESUMEN

La elección de un determinado ítem trófico por un individuo depende tanto de su

capacidad de adquisición como de su capacidad de digerirlo. Así, la diversidad de

alimentos ha permitido la existencia diferentes estrategias digestivas, ya sea a través de

adaptaciones conductuales, morfológicas o fisiológicas. Desde esta perspectiva, el

estudio de la capacidad hidroiítica de las enzimas digestivas localizadas en la chapa

estriada de los enterocitos ha sido de gran utilidad para establecer algunos aspectos de

las estrategias digestivas en vertebrados. Diversos estudios han reportado una aparente

correlación entre las características de la dieta y la fisiología digestiva en vertebrados,

demostrado una grcn variabilidad en la actividad enzimática. Sin embargo, los niveles de

actividad de enzimas digestivas constitutivas de la membra¡a de los enterocitos, no han

sido correlacionados con los niveles o concentraciones de nutrientes a una escala

evolutiva (i.e., a través de un análisis comparativo inter-específico). El objetivo de esta

tesis fue estudiar el ajuste de las características fisiológicas relacionadas con la

adquisición de nutrientes, a las modificaciones de la dieta en distintas especies de aves

paseriformes de Chile Central. Se utilizó una aproximación estadística que incorpora al

origen filogenético de las especies y variables relacionadas con las características de la

dieta como fuenIe de variación sobre las variables digestivas (i.e., isótopos estables de

nitrógeno 6 r5N, proporción de nitrógeno y carbono y proporción de insectos en la dieta).

Las actividades enzimáticas mostra¡on ¡¡na gran variación interespecífica, sin embargo la

categoría dietaria no mostró efectos sobre las tasas de hidrólisis. Sin embargo, la
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actividad de maltasa se relaciona con el porcentaje de nitrógeno de la dieta.

Adicionalmente la razón aminopeptidasa-N/maltasa se correlaciona de manera negativa

con la proporción de semillas encontradas en el tracto gastrointestinal.

La composición isotópica de nitrógeno de músculo pectoral e hígado reveló que los

omnívoros presentarían los mayores niveles tróficos. Debido a que la diferencia en los

niveles de actividad enzimática entre especies fue en general mayor a 1a reportada para

la variación intraespecífica (i.e., debida a flexibilidad ñsiológica), nuestros resultados

sugieren que esta variación tendría una base genética. Ademrís, la carencia de asociación

entre la categoría dietaria y la fisiología digestiva sugieren que la categorización no

siempre refleja la composición química del alimento ingerido. Por ultimo, la posición

trófica de las distintas especies calculada a partir de los anrílisis de la composición

isotópica de nitrógeno en los tejidos, no fue concordante con las categorías dietarias

descritas para las especies modelo. Probablemente esta situación se deba a la presencia

de gran heterogeneidad isotópica en la base de la trama trófica, lo que fue corroborado

por los análisis de 6 lsN de las plantas presentes en los sitios de estudio.
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ABSTRACT

The choice of a particular diet by an individual depends on its ability to obtain it as well

as their ability to digest it. Thus, the diversity of foods has allowed the existence of

different digestive strategies, either through behavioral, morphological or physiological

adaptations. From this perspective, the study of the hydrol¡tic capacity of digestive

enzymes located at the brush border of the enterocltes has been very useful to establish

some aspects of digestive strategies in vertebrates. Several studies have reported an

apparent correlation between the dietary cha¡acteristics and digestive physiology in

vertebrates, showing also a large variability in digestive enzyme activities. However, the

levels of digestive enzyme activities of the enterocltes, has been no correlated with the

levels or concentrations of nutrients at an evolutionary scale (i.e., inter-specifrc

comparative analysis). The objective of this thesis was to study the adjustment of the

physiological traits related to the acquisition of nutrients, to dietary transitions in

different species of passerine birds in central Chile. We used a statistical approach that

incorporates the phylogenetic origin of species and variables related to the

characteristics of the diet as a source of variation on the digestive variables (i.e., stable

isotopes of nitrogen 6 rsN, nitrogen ratio and proportion of insects in the diet). The

enzyme activities exhibited a large interspecific variation, but the dietary category

showed no effect on hydrolysis rates. However, it was found that maltase activity is

related to the percentage of nitrogen in the diet. Additionally, the ratio aminopeptidase-

N/maltase was negatively correlated with the proportion of seeds found in the
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gastrointestinal tract. The nitrogen isotopic composition of pectoralis muscle and liver

revealed that omnivorous species exhibits higher trophic leve1s. Because the difference

in enzyme activity levels between species was generally greater than that reported for

intraspeciñc variation (i.e., due to physiological flexibility), our results suggest that this

variation would have a genetic basis. Moreover, the lack of association between dietary

category and digestive physiology suggest that categorization does not always reflect the

chemical composition of the food. Finally, the trophic position of the different species

calculated from the analysis of the isotopic composition of nitrogen in the tissues was

not consistent with dietary categories described for the model species. Probably, this is

due to the presence of isotopic heterogeneity at the base of the food web, which was

corroborated by the analysis of 615N of the plants of the study sites.
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INTRODUCCION

Tradicionaimente se ha postulado que la elección de u¡ determinado ítem hófico

dependería de su abundancia y disponibilidad. Sin embargo, 1a selección de1 alimento

por un individuo no solo presentaría una correspondencia con su capacidad de

adquisición si no también con la capacidad de digerirlo (Marfínez del Rio & Stevens

1989). Esto se traduce en que la elección de un determinado ítem trófico se encuentra en

una correspondencia con 1a capacidad digestiva, ya sea por las tasas de hidrólisis y

absorción de nuhientes pafticulares y/o de la tasa de asimilación de energía (Sibly &

Calow 1986). Así, la naturaleza quimica de los nutrientes que son digeridos y luego

metabolizados, pueden afectar de gran manera la conducta de forrajeo de un organismo

(Martirrcz del Rio & Stevens 1989). De esta manera, el estudio de los procesos

digestivos ha permitido establecer rur puente mecanístico entre los procesos de digestión

que tienen lugar en el tracto digestivo y la ecología trófica y nutricional de 1as especies

(Martínez del Río & Karasov 2007).

Dieta y capacidad de hidrélisis de nutrientes

La diversidad de alimentos ha permitido la existencia de diferentes estrategias digestivas

en vertebrados (véase Klasing 1998). En este sentido, y debido a que las moléculas

grandes y complejas como carbohidratos y proteinas, necesitan ser degradas a sus

formas más simples para poder ser absorbidas (Chang & Karasov 2004, Marfi¡ez del



Río & Ka¡asov 2007), ia actividad de enzimas digestivas localizadas en la chapa estriada

de los enterocitos, además de ser crucial para la nutrición adecuada de los animales, es

un buen predictor de la estrategia digestiva ufilizada por un organismo. Entre estas

enzimas se encuentran las disacaridasas: sacarasa-isomaltasa, maltasa-glucoamilasa y

trehalasa, responsables de catalizar el paso final de la digestión de carbohidratos; y la

exopeptidasa aminopeptidasa-N que degada oligopeptidos a aminoácidos. (Martínez del

Rio 1990, Mafiinez del Rio et aJ., 1995), Diversos estudios han demostrado la existencia

de variabilidad en la actividad de las enzimas digestivas tanto a nivel inÍa- como inter-

específico (Marfíiez de1 Río & Stevens 1989, Afik 1995, Sabat 2000, Meyrard et al.

1999, Sabat & González 2003, Schondube & lldafiinez de1 Rio,2004). Por ejemplo, en

aves, algunos miembros de1 linaje Stumidae-Muscicapoidae no expresari sacatasa

intestinal, por lo que evitan consumir alimentos ricos en sacarosa (Martínez del Rio et al.

1995, Gatica et al.2006); y en el género Cinclodes,la ausencia de 1a enzima sacarasa

probablemente se debe a la especialización a una dieta camívora (Sabat 2000). La

presencia de sacarasa, entonces, estaría relacionado con el consumo regular de alimentos

ricos en azúcares (Witmer & Martí¡ez del Rio 2001). Así, la capacidad de digestión

afecfria 1as preferencias de selección del alimento (véase también Martitez de1 Rio at

al. 1995) En este sentido, la presencia y/o ausencia de algunas de estas enzimas puede

ser determinante en la elección de determinados ítems tróficos. Paralelamente se ha

documentado que la actividad et:z,imértica de disacaridasas vana alo largo del intestino

de aves lo que se relacionaría con la presencia diferencial de substratos en el lumen

(Sabat & González 2003, Shondube & Marfinez del Rio 2004, Witmer & Martínez del

Rio 2001). Además, en aves herbívoras se ha reportado que 1a expresión de 1a enzima



aminopeptidasa- N incrementa en la porción mas distal del intestino delgado, siendo

probablemente una estrategia de ajuste a una dieta rica en fibra (Meynard ef al. 1999,

McWilliams 1999).

Así, los estudios disponibles ala fecha han demostrado una gran variabilidad en

la actividad enzimática tanto a nivel inter- como intra-específico, 1o que daría cuenta de

la variación natural de los niveles de substrato específicos de1 lumen intestinal enhe

especies y a 1o largo dei tracto digestivo (Sabat 2000, Sabat & González 2003, Meyrard

et a1. 1999, Schondube & Martínez de1 Río 2004). Mas aun, la presencia de una enzima

particular (e.g., sacarasa), la respuesta de esa enzima a aclimatación a dietas de distinta

composición de nutrientes y los niveles de actividad enzimática parecieran depender del

origen frlogenético de las especies (Karasov & Levey 1990, Caviedes-Vidal et aL.7994,

Martí¡ez del Río 1990; Levey et al. 1999, Schondube and Martínez del Río 2004). De

esta manera, aun cuando esta hipótesis ha sido abordada de manera tangencial y

cualitativa (e.g., Meynard et al. 1,999, Martinez del Río & Stevens 1989, Martínez del

Río 1990, Sabat 2000, Sabat & González 2003) pareciera ser que 1a expresión de

algunas de las enzimas digestivas en aves son e1 resultado de las tralsiciones dietarias y

el reflejo de la presencia habitual y concentración de nutrientes en la dieta. Sin embargo,

aun cuando los niveles de actividad de enzimas digestivas constitutivas de la membrana

de los enterocitos (tales como las disacaridasas y aminopeptidasas) parecen responder

intra-individualmente (i.e., presentan flexibilidad fisiológica), éstos no han sido

correlacionados con los niveles o concentraciones de nutrientes a una escala evolutiva

(i.e., análisis comparativo especie-específico).



Análisis isotópico: posición en Ia trama trófica y composición de la dieta

Tradicionalmente los estudios de an¿álisis de dieta de aves incluyen procedimientos como

anílisis del contenido estomacal, fecas y egagrópilas (López-Calleja 1995, Novoa et

a1.1996) Estos tipos de anáisis enÍegan información certera acerca de los tipos de

alimentos consumidos (López-Calleja 1995). Sin embargo, estas metodologías solo

muestran los ítems consumidos en un corto período de tiempo (Gannes et al. 1998, Inger

& Berhop 2008). Una metodología altemativa y complementaria para estimar la dieta

natural de especies y poblaciones naturales, es a través del análisis de isótopos estables.

El uso de isótopos estables en ecología animal ha sido de gran utilidad, ya que ademiás

de la fácil obtención y análisis de los datos isotópicos, estos reflejan una mayor ventana

temporal de los hábitos dietarios (Gannes et al. 1998, Karasov & Martínez del Rio 2006,

Inger & Bearhop 2008).

Usualmente, la composición isotópica de diferentes tejidos reflejan los hábitos

alimentarios de un animal, ya que estos son incorporados directamente de la dieta (Kelly

2000). Además, 1as señales entregadas por 1os isótopos de los distintos tejidos (e.g.,

múscu1o, plumas, hígado) contienen información de la dieta correspondiente ai período

en el cual estos tejidos fueron sintetizados (Karasov & Martínez del Rio 2006, Inger &

Bearhop 2008). Así, los distintos tejidos reflejan la incorporación de la dieta a diferentes

escalas temporales (Kelly 2000).

El análisis de isótopos estables se ha utilizado como una variable proxy de las

características de la dieta (Pearson et ai. 2003, Hobson & Clatk 7992, Angerbjóm et al.



1994, Wolf et al.2000, Sabat & Martinez del Rio 2002, Post 2002) y como covariable

en estudios de fisiología de vertebrados (Shondube et al. 2001). Por ejemplo, el

enriquecimiento con isótopos de nitrógeno aumenta de entre 3 y 4 o6o a medida que se

sube en la trama trófica (Post 2002, Gannes et al. 1998), permitiendo inferir la posición

de cada individuo en la cadena trófica (Post 2002, Gannes et al. 1998, Hobson 1994).

Por ultimo, la determinación de la posición en la trama trófica será un indicador del

consumo de proteínas del animal (Shondube et al. 2001, Sabat et al. 2009).

El principal objetivo de esta tesis fue explorar el efecto de los hábitos dietarios

sobre la capacidad hidrolítica de las enzimas digestivas sacarasa, ma-ltasa y

aminopeptidasa-N en dieciséis especies de aves pertenecientes al orden Paseriformes.

Usamos este orden debido a que es ul grupo con una gran diversidad de especies con

hábitos dietarios diferentes, los cuales incluyen especies que se alimentan de insectos,

semi1las, frutos o una mezcla de ellos (Lopez-Catleja 1995, Estades 1997, Jaksic 2001).

Esta variación en los hábitos dietarios provee una oportunidad única de estudiar los

efectos de las transiciones en la dieta sobre la actividad de las enzimas intestinales.

Basados en la filogenia construida por Sibley y Ahlquist (1990), evaluamos los efectos

de los hábitos dietarios sobre la actividad de las enzimas intestinales, en un contexto

filogenético explícito. Para esto utilizamos tres aproximaciones: (i) la primera basada en

el aniilisis morfológico y bioquímico del tracto digestivo, (ii) la segunda a través del

análisis de1 ítem alimentario contenido en el estómago y (iii) 1a tercera mediante el

anrálisis isotópico de distintos tejidos del animal y del contenido del tracto digestivo.



HIPOTESIS

Debido a que la tasa de adquisición de energía es afectada por las caracterísúicas

químicas y físicas de Ia dieta, se hipotetiza que la actividad hidrolítica de las

enzimas de la chapa estriada de los enterocitos (disacaridasas y aminopeptidasa-N)

ha sido modulada a través de la historia evolutiva, ajustándose a Ia composición

quimica de la dieta natural.

De esta hipótesis, se desprenden las siguientes predicciones:

1.- Para cada componente dietario (e.g., material vegetal o animal), habrá una relación

positiva entre su proporción en 1a dieta natural @orcentaje volumétrico encontrada en el

tracto gastrointestinal) y la actividad enzimática específica.

2.- Se espera que las actividades de disacaridasas (maltasa y sacarasa) se correlacionen

de manera negativa con ia proporción de1 isótopo de nitrógeno "N 16 
l5N1 de 1os

distintos tejidos y la dieta, y por 1o tanto, con la posición estimada en la trama trófica.

3.- La actividad de aminopeptidasa-N se correlacionará de manera positiva con la

composición isotópica de nitrógeno (de músculo, hígado y dieta) y de esta manera con la

posición estimada en la trama trófica.
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OBJETIVOS

Obietivo eeneral

Estudiar la actividad de enzimas de la membrana intestinal encargadas de la

hidró1isis de carbohidratos y proteína en función de la cafegoización dietaria y de la

posición relativa en la trama trófica en 16 especies del orden Paseriformes en un

contexto filogenéticamente explícito.

0bietivos esnecíficos

- Estimar la actividad enzimática de las disacaridasas (maltasa y sacarasa) y de una

oligopeptidasa (aminopeptidasa-N) de la membrana del intestino delgado en aves

paseriformes con diferentes hábitos dietarios en Chile Central.

- Estimar 1a posición relativa en la frama tróftca de las especies de aves mediante

el análisis de isótopos estables de nitrógeno (615I'Q de tejidos y dieta.

- Evaluar la utiiidad de isótopos estables como una herramienta predictiva de 1a

dieta.



MATERIALES Y METODOS

Captura de aves

Las determinaciones fisiológicas, morfológicas y dietarias se realizaron con animales

recién capturados en terreno. Se capturaron entre 6 y 8 individuos de 16 especies de

paseriformes, durante 1as primeras horas del día, en los meses de verano en 2008 y 2009.

Las capturas se realizaron con redes de niebla en tres localidades de la zona centrai de

Chile: San Carlos de Apoquindo (33'23'S, 70"30'W), Quebrada de la Plata (33'30' S,

70'54' W) y Farellones (33'19'S, 70'19'W).

Los animales capturados fueron sacrificados mediante compresión torácica altes

de treinta minutos luego de su captura. E1 intestino de cada individuo sacrificado fue

inmediatamente removido y lavado con solución de NaCl (0,9%). Luego cada intestino

fue medido (cm) y pesado (+ 0,00019) para posteriormente ser congelados a -50oC para

1as posteriores determinaciones enzimáticas. E1 contenido del tracto digestivo fue

exhaído y preservado en frío.

Análisis de dieta

En el laboratorio, una submuestra de los indiüduos colectados fue utilizada para el

an¿ílisis de dieta. El contenido del tracto digestivo fue descongelado y cada ítem dietario

animal o vegetal fue separado mediante observación directa a través de una lupa

binocular (4x) y luego pesado (+ 0,00019) según método utilizado por López-Calleja

(1995). Con e1 peso de cada ítpm animal y vegetal se estimó el porcentaje volumétrico



de insectos y semillas encontrados en e1 tracto gastrointestinal de cada ave analizada. El

porcentaje volumétrico de semillas e insectos fue tra¡sformado al arcoseno de la ruiz

cuadrada, para satisfacer e1 supuesto de normalidad de los test estadísticos paramétricos.

Luego las muestras fueron secadas y molidas para el posterior anáIisis isotópico.

Determinaciones enzimáticas

Previo al análisis enzimático, los tejidos fueron descongelados y homogenizados en 20

volúmenes de NaCl en un homogenizador Ult¡aturrax T25 a velocidad máxima.

Se determinó la actividad erzimittica de las disacaridasas sacarasa (EC.3.4.1I.2)

y maltasa (F,C.3.2.1.20, Vonk & Westem 1984) mediante el método utilizado por

ilLlartirlez del Rio (1990). Brevemente, 100¡rl de los tejidos homogenizados fueron

incubados a 40oC con 100¡11 de solución de azúcar (maltosa o sacarosa según

corresponda, solución disacarido 56mM en 0.lM maleato,A{aOH). Pasados 10 minutos

de incubación, se detuvo 1a reacción agregando 3 ml de solución de revelado Glucosa-

Trinder (reactivo enzimático Glucosa LS (Valtek) más Tris/flCl 0.1mo1 L-1, pH 7).

Después de 18 minutos de detenida la reacción, se medió la absorba¡cia a 505nm en un

espectrofotómetro Shimadzu IIV-1700. En base a 1a absorbancia y a una cuwa

consffuida en base a estándares de glucosa, se ca1cu1ó la actividad hidrolítica'

Para estimar la actividad de 1a aminopeptidasa-N (EC.3.4.11.2, Vonk & Westem

1984) se utilizó L-alanina-p-nitroanilida como sustrato (2.04 mmol L-1 de alanina-p-

nihoa¡ilida en 0.2mo1 L-l NaHPO+, pH 7). 50p1 de homogenizado fueron mezclados con

lml de mezcla de ensayo. La reacción se incubó a 40oC por 10 minutos, pasado ese

tiempo la reacción fue detenida agregando 3m1 de ácido acético frío 2N. Luego de



detenida la reacción se medió 1a absorbancia a 384nm. En base a la absorbancia y a una

curva construida en base a p-nihoanilida, se calculó la actividad hidrolítica. Además,

como un análogo de 1a trayectoria observada en la variación en la relación entre la

absorción de glucosa y aminoácidos por el intestino de los verteb¡ados (Buddington et

al. 1987, Karasov & Levey 1990), se úilizó la razón aminopeptidasa-N/maltasa y

aminopeptidasa-N/sacarasa como predictor de las diferentes proporciones de proteínas y

carbohidratos en ia dieta de aves (Sabat 2000).

Con el propósito de poder realizar comparaciones con otros estudios,

determinamos el contenido de proteínas como una función de la masa intestinal. Para la

estimación de la concentración de proteínas en las muesEas se utilizó Coomassie Plus

Protein Assay Reagent (Pierce). La absorbancia fueleidaa 595 nm y en base a una curva

est¿ándar construida con Suero Albumina Bovina se calculó la concentración de proteínas

en la muestra. Sin embargo, debido a que la proteína tota.l se encontró positivamente

correlacionada con la masa del intestino y como una forma de evitar la subestimación de

la actividad er:zimática, los datos se presentan como actividad hidrolítica total (pmol

mirrl) y como actividad por gramo de tejido fresco (pmo1 min-l g-ltejido ftesco).

Marfinez del Río et al. (1995) provee de una justificación pa-ra nuestra elección de

estandarización.

Análisis isotópico

Paru caracktizar la dieta de 1os individuos, se obtuvieron muestras de distintos tejidos

(músculo pectoral, hígado y contenido estomacal). Estos fueron secados hasta peso

constante en una estufa a 60 'C, molidos, desgrasados y cargados en cápsulas para el

10



análisis isotópico. Las razones de isótopos de carbono y nitrógono fueron determinadas

en un espectrofotómeho de masas para isótopos estables (VG Isotech, Optima), en 1a

Universidad de Wyoming. Las muestras fue¡on combustionadas mediante Carlo Erba

NA 1500 analizador elemental y la razón de isótopos estables fueron expresados usa:rdo

la notación delta (6) en partes por mil (%o) de la forma: 61sX = (R.u".ru / R"6.,¿*¿ - 1) x

1000, donde R.uest a y &tanda.d son las proporciones molares de los isótopos más pesados

respecto al más liviano de la muestra y la referencia, respectivamente.

Posición rel¿tiva en la trama trófica

Para estimar la posición relativa en la trama tróñca de las 16 especies de aves

capturadas, se utilizó el modelo simple:

PT = i + (6LSN"on.u.ido, - 315No,o¿u.1o, )/ An Ecuación 1 (Post 2002),

donde L es la posición trófica del organismo usado para estimar 615N6*" (e.g., ).=1 para

productores primarios), 615N"ooru.ido, 16lsN", o un consumidor ubicado más arriba en la

trama) es medido directamente del músculo e hígado, 6lsNr.odu"to, se obtuvo de muesúas

de plantas recolectadas de 1as localidades donde 1as aves fueron capturadas. An es el

enriquecimiento relativo en SlsNpor nivel trófico. En este estudio se utilizó el va.lor

promedio 3.4%o (Elrhinger 1986, Peterson & Fry 1987, Post 2002).

Análisis estadístico

Se realizaron analisis convencionales y filogenéticamente independientes. Para estos

últimos an¿íIisis, se utilizó el valor promedio por especie como variable respuesta.

11



Se realizaron una serie de anrílisis de regresiones entre las variables fisiológicas y

morfológicas contra el tamaño corporal y entre las actividades erzimáticas, usando el

valor promedio para cada especie. Para estimar la relación entre la actividad hidrolítica

de 1as enzimas intestinales y las características de la dieta, se realizaron análisis de

correlaciones usa¡do los residuos respectivos de la regresión lineal entre la actiüdad

errzimiúica y la masa corporal. Además, se rea.lizaron correlaciones entre la composición

isotópica de nitrógeno y el porcentaje de nitrógeno de la dieta, entre la composición

isotópica de nitrógeno y el porcentaje volumétrico de semillas e insectos enconÍados en

el contenido estomacal y entre el porcentaje de nitrógeno de la dieta y el porcentaje

voluméhico de semillas e insectos encontrados en el contenido estomacal.

Adiciona.lmente se realizaron correlaciones entre la actividad enzimáfica y la

composición isotópica de nitrógeno de músculo e hígado.

Para evaluar la actividad enzimática como función de la afiliación taxonómica

(i.e. proximidad filogenética), hábitos dietarios y especies, se realizó una a¡¿flisis de

covaianza anidado con hes variables aleatorias siendo la masa corporal 1a covariable

(ver Sabat et a1.,2004). El primer factor agrupó a las especies en distintas categorías de

acuerdo a 1a familia a 1a que cada especies pertenecía (Sibley & Ahlquist 1990). El

segundo factor, anidado en el primero, agrupo a las especies en diferentes categorías de

acuerdo al hábito dietario al que cada especie pertenecía (insectívoros, granívoros y

omnívoros; Lopez-Calleja 1995, Estades 1997 , Jaksic 2001). El tercer factor, anidado en

la segunda variable, tuvo una categoría para cada especie. Así, cualquier efecto dado por

la proximidad filogenética aparecerá como efecto significativo en e1 primer factor (ver

Harvey & Pagel 1991, Gittleman &. Ltrh 1992). De la misma manera, cualquier efecto

12



dado por los hábitos dieta¡ios, será tur efecto significativo en el segundo factor. Para

obtener las diferencias específicas se rcalizó útesf d posteriori de Tukey

Se evaluó la composición isotópica de 1as plantas usadas como base en función

de la localidad de procedencia mediante un anrá-lisis de vxianza (ANOVA). Además,

para evaluar la variación interespecíf,rco en la composición isotópica de nitrógeno, se

realizó un análisis de yañar,za (ANOVA), usarido a las especies como factor aleatorio.

Para obtener las diferencias específicas se realizó ,Jn test a posteriorl de Tukey.

Dado que las variabies analizadas est¡ín correlacionadas y de ma¡era de reducir

el número de variables, se utilizó un análisis de componentes principales (PAC),

incluyendo todas las variables fisiológicas y morfológicas analizadas a-l modelo, usando

el valor promedio por especie y sin efectos filogenéticos.

Los contrastes filogenéticamente independientes (Felsenstein 1985, Garland &

Adolph 1994) se calcularon usando el programa PA (Phylogenetic Autoregression;

Cheverud et al. 1985, Roh1f2001). Este análisis usa una matriz de distancia filogenética

para calcular el valor de 1a variable analizada según la filogenia. Luego contrasta el valor

observado contra el valor predicho filogenéticamente (Cheverud et al. 1985, Rohlf

2001). Los análisis estadísticos fueron realizados en el programa Statistica 7@ (1997)

para Windows.

Relaciones filogenéticas

Los estudios comparativos muchas veces se basan en los cambios que ocrrrren enüe una

variable dependiente (i.e. rasgo fisiológico) producidos por una variable independiente

evolutiva (i.e. dieta; Felsensteini 985, Garland et al. 7992, Garland & Adolph 1994)
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Estas comparaciones interespecíficos contienen un efecto filogenético, debido a que

especies que se encuentran cercanamente emparentadas podrían compartir un rasgo por

el simple hecho de provenir de un ancestro común (Harvey & Pagel 1991, Garland &

Carfer, 1994). Por lo tanto, los datos obtenidos de estas especies no pueden ser

considerados como muestras independientes (Rezende & Ga¡land 2003). Para poder

realizar comparaciones entre especies, es necesario considerar la relación jerarquica que

existe entre e1las. Para ello, se obtuvo un arbol frlogenético (Fig.l) de las aves

capturadas basado en la hipótesis de Sibley y Alhquist (1990). Debido a algunas

especies no se encontraban en 1a hipótesis mencionada, se usó otra especie dentro del

mismo género como equivalente para determinar 1a longitud del largo de las ramas en la

filogenia construida. La distancia filogenética e¡tre Asthenes humicola y Leptosthenura

aegithdloides fue estimada de Gonzales & Wink (2008), mientras que la filogenia de la

familia Tyrannidae fae obtenida de Ohlson et al. (2007). Por último, la distancia

fi1ogenética enfre Curaeus curaeus y Sturnella loyca fue obtenida de Lanyon & Omland

(teee).
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Figura l' Hipótesis firogenética de las aves utilizadas, basado en la hipótesis de sibiev
& Ahlquist (1gg0), filogenia (A) usada para análisis firogenéticos de características
morfológicas y fisiológicas; (B) debido a que las especies T.falklandii y M.thenca no

filogenéticos sobre las características fisiológicas y morfológicas.

presentan actividad de sacarasa. estas no

esta enzima por lo tanto se uso un iárbol

fueron incluidas en análisis que involucraran a

filogenético reducido para realizar los anáisis
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RESULTADOS

1. Actividad enzimática, hábitos dietarios y composición isotópica.

1.1 Actividad enzimática v morfoloeía intestinal

El contenido de proteínas de1 homogenizado no presentó diferencias significativas entre

las especies (ANOVA: Frs.rr+:1.49 p:0,12; promed io 1,77 + 0,07 mg proteína,ig tejido

fresco). Ademas, el contenido de proteínas se encontró altamente relacionado con la

masa del intestino delgado (l:0,92 F t.rja:1468,17 p<0,001; Fig. 2). Así, cualquier

cambio observado en Ia actividad e¡zimática específica (i.e., UI o UI/g tejido fresco)

indica un cambio en la actividad enzimáfica más que cambios en e1 contenido de agua

del tejido y/o el contenido de proteína.

Las actividades totales (¡rmol/min) de las tres enzimas se relacionaron de manera

significativa con la masa corporal. Las ecuaciones a.lométricas para la actividad total de

aminopeptidasa-N, sacarasa y maltasa fueron: aminopeptidasa-N:0,13mb0'e5*0'13 1l=O,lO

Fr,r¿=53,1 p<0,001, n:16; Fig. 3), maltasa:l,34m00'e8+o'tt e=0,69 Fr.r¿:30,86p<0,001;

n:16; Fig.4), sacarasa:0,0 4mot'07*0'zt 112:0,56 Fr,rz:15,38 p<0,002; n=14; Fig. 5). El

análisis filogenético fue concordante con los resultados alométricos obtenidos de las

regresiones convencionales (Figs. 6 a 8). Las curvas alométricas corregidas

filogenéticamente pam 1as actividades de aminopeptidasa-N (pmol/min) y maltasa

(pmoVmin) mostraron pendientes más bajas (0,88 para ambas enzimas) comparadas con

las obtenidas con el análisis convencional. Para la actividad de sacarasa la pendiente

aloméffica (1,04) de la curva con efecto de la filogenia removido, también fue menor.
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Las actividades estandarizadas por gramos de tejido fresco de maltasa y sacarasa,

estuüeron altamente correlacionadas enúe las especies (r:0,60 p=0,025; n=14; Fig. 9).

Contrariamente, la actividad por gramos de tejido fresco de aminopepidasa-N no se

correlacionó de manera significativa con la actividad de sacarasa (r:-0 ,29 p:0,32; n=141,

Fig. 9). Concordantemente, los residuos filogenéticos de 1a actividad de sacarasa se

correlacionó de malera positiva y significativa con los residuos filogenéticos de la

actiüdad de maltasa (r:0,77 p<0,00L; n=14; Fig. 10). De manera similar a los resultados

obtenidos del arálisis convencional, los residuos filogenéticos de las actividades de

sacarasa y aminopeptidasa-N no se correlacionaron significativamente (r:-0,15 p=0,61

n:14; Fig. 10).

La morfología intestinal se encontró altamente relacionada con la masa corporal.

La ecuación aloméhica de 1a masa intestinai fue: mi¿-0,02mr1'0s+0'08 (l:0,92

F1,1a=166,38 p<0,001). De manera similar, la longitud de1 intestino delgado presentó 1a

siguiente ecuación alométrica: lid:4,6mb0'37*0'06 É:0,74 Fr,r+:40,82 p<0,001). El

analisis filogenético reveló que las curvas alométricas tanto de la masa como de la

longitud del intestino delgado mostraron pendientes mas bajas (1,04 y 0,36

respectivamente) comparadas con las obtenidas mediante el análisis tradicional. Así, 1a

masa del intestino delgado mostró una reiación positiva con la masa corporal €:0,94

F t¡q:227,70 p<0,0i; n:16) al igual que la longitud intestina-l (?:0,72 Ft.¡,:35,57

p<0,01; n:l6), después de remover el efecto filogenético.
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Figura 3. Actividad enzimáfica total de aminopeptidasa-N en función de la masa

corporal. Los valores corresponden al promedio -l el error estándar para cada especie.
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Figura 4. Actividad enziméttica total de maltasa en función de la masa corporal. Los

valores corresponden al promedio I el error estiándar para cada especie.
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calculados en mediante aniílisis de autoregresión.
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1.2. C afe gor izac,iótt dietaÁa

El anrilisis anidado jerarquizado reveló que 1a filogenia y los hábitos dietarios no

tuvieron efectos significativos sobre la actividad er:zimática (Tabla 1). Este análisis, sin

embargo, reveló que las actividades de maltasa, sacarasa y aminopeptidasa-N fueron

significativamente diferentes entre las especies (Tabla 1). La fabla 2 muestra la

actividad enzimática total estandarizada por el exponente alométrico. Para obtener las

diferencias específicas entre 1as especies, se realizó m fesl a posterlori de Tukey. Este

test reveló que las especies Troglodytes aedon y Phrygilus frutíceti presentaron las

mayores actividades de aminopeptidasa-N (Tabla 2). Por otro 1ado, la especie Elaenia

albiceps mostró la mayor actividad de sacaras¿ (Tabla 2). Por úlfimo, Anairetes palurus,

mostró la menor actividad de maltasa (Tabla2).

La tabla 2 muestra 1os valores promedio de la masa y el largo de1 intestino

delgado. La morfología del intestino delgado no fue afectada por 1a afiliación

taxonómica (tabla 1). El análisis jerarquizado reveló que la masa del intestino delgado

fue distinta entre las especies mientras que el largo intestinal presentó diferencias entre

1as distintas categorías dietarias (Tabla 1). Las mayores masas intestinales se

encontraron en Turdus falklandii, Curaeus curaeus y Pteroptochos megapodius (Tabla

2). De manera contraria, e1 largo de1 intestino solo fue afectado por la categoría dietaria

siendo la dieta insectívora la que presentó el intestino delgado más corto.
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Tabla 1. Anflisis de yaianza anidado jerarquizado con tres factores aleatorios. El

primer factor agrupó a las especies dentro de familias, el segundo agrupó especies dentro

de hábitos dieta¡ios y el tercero reflejó una categoría para cada especie.

Primer factor Segundo Factor Terc€r factor
(Familia) (Habito dietario) (Especie)

FpFpFp
Actividad aminopeptidasa-N total (pmol/min) 1,13 0,48

Actividad maltasa total (pmovmin) 0,43 0,84

Actividad sacarasa total (pmoymin) 1,62 0,31

t.l 1 0.41

1.12 0.33

r.93 0.24

2.22 0.04

3.13 0.01

3.42 0.003

Longitud del intestino delgado (cm) 8,57 0,09

Masa intestiro delgado (g) 1.93 < 0,05

14.24 0.04

0,48 0.64

0.91 0.49

3.03 0.01
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Talia2, Masa corporal, morfología intestinal y actividades de enzimas intestinales de las especies usadas en este estudio. Los valores

de las actividades enzimáticas fueron corregidos por la masa corporal elevada al exponente alométrico de las ecuaciones:

aminopeptidasa-N:0,14mr0'e5 ; Maltase:l,26m60'e8; Sucrase : 0,04mb1'07. G: granívoro, O : omnívoro, F = frugívoro, I = insectívoro.

Letras distintas indican diferencias significativas entre los promedios.

ESPECIE
Hábitos

n Dietarios

Masa corporal

(g)

Masa intestino

delgado (g)

Longitud intestino

delgado (cm)

Maltasa

(UI/gqe8)

Sacarasa

(uI/gLo7¡

Aminopeptidasa-N

(UI/go''5¡

I'htygilas lruticúi 3

('ordu?l¡s bdrbdli 9

Diuca diut'o ll
,\itdl¡s lutcald l0
Tont)tt¡Lhi.l (dpan.tij 9

ltnlus litlklandíí ll
M¡ntd thencd l0
( ntu u\ (tttteu.\ l0

Sturnellu lo.ytz l0
l)lerofto(ho!; egdpodius 2

lilaentu alhíc'eps 12

Xolntis p!-ropa 5

lsthencs humicolo 8

/1n ¡rctes palunls l0
'lroglodytas aero 12

Lapl,:tn1henuftt dcg¡thoh¡(les 5

(;

G

(i
(i

("/t

G/t/f
c/r/f
G/I

( i/1

GIT

t/r
I

I

I

I

I

39,t1 t 0,62

14,3 +0"'74

33,',74 + 0,66

15.47 r.0,32

20,'73 + 0,59

78,8 + 2,43

65,86 + 2,28

89,65 +3,25

88,53 + 3,64

140,6+ 5,2

13,56 + 0,48

32,',7 I ). 0,94

21,42+0,34

5,5',1 + 0,17

8,96 + 0,26

7,8 + 0,32

l,l8 + 0,1'

0,35 + 0,04"

0,78 + 0,07^

0,38 + 0,03'

0,16 + 0,02¡

5,05 + 2,36b

2.06 L 0,28',

2,22 t 0,13b

1,43 + 0,09"

1,99 + 0,13b

0,25 + 0,03"

0.017+ 0.002a

0,45 + 0,03'

0,1 ,r 0,009"

0,21 + 0,02,

0,16 + 0,07

18,3 t 0,42a

24,09 + 0,99

18,03 + 0,43

13,74 + 0,35

11,14 + 1.49

23,66 + 0,',t7

20,35 + 0,84

21,38 * 0,92

23,31 + 0,89

34.95 + 0,75

8,83 + 0,36

16.t2 !0.41

13,03 r 0,4

'7,94 + 0,51

8,8 + 0,39

9,94 +0,45

3,18 + 0,15a

3,ll + 0,71a

2,02 + 0,52a

3,61 + 0,8a

2,0 + 0,52a

3,23 + 1.63a

1,88 + 0,4a

2,22 + 0,34a

2,25 + 0,37a

0,86 + 0,69a

3,36 +0,66a

2,16 L l,7la
1,38 + 0,4a

0,65 * 0,134b

I,Ol + 0,244c

1.73 + 0,32d

0,06 + 0,01a

0.09 + 0,02a

0,05 + 0,01a

0,06 + 0,01a

0,04 + 0,01a

0a

0a

0,04 + 0,02a

0,02 f 0,01a

0,06 + 0,04a

0,17 + 0,04b

0,11 + 0,04a

0,02 + 0,004a

0,03 + 0,006a

0,009 + 0,004a

0,03 + 0,007a

0,34 + 0,02b

0,16 + 0,03a

0,16 + 0,02a

0,21 + 0,03a

0,1 + 0,02a

0,17 + 0,06a

0,17 + 0,02a

0,13 + 0,009a

0,09 r 0,009a

0,07 + 0,02a

0,10 + 0,02a

0,14 + 0,04a

0,14 + 0,03a

0,08 + 0,02a

0,26 + 0,06b

0,19 + 0,02a
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1.3. Análisis dietario y compqsiqién isqt!épiaa

Debido a que no se encontró efecto de la categoría dietaria sobre la actividad hidrolítica,

se analizó el contenido de la molleja, el porcentaje de nitrógeno y carbono de ia dieta y

la composición isotópica de la dieta, del músculo pectoral y del hígado (tablas 3 y 4). En

general, se encontró que el contenido de 1a molleja de las especies catalogadas como

gtanívoras contenía principalmente semillas, en un rango que variaba entre 98,45 y

100% de semillas, mientras que en las especies catalogadas como insectívoras se

observó la situación contraria, donde el contenido de la moileja estaba constituido

principalmente por insectos, con un rango que varió enÍe un 79,9 y 100%. Las especies

omnívoras fueron más variables pudiéndose distinguir dos grupos: aquellas que

presentaron un mayor porcentaje de semilias y otro grupo en donde el porcentaje de

semillas y de insectos presentaron valores similares (tabla 3).

El aná.lisis del contenido del tracto gastrointestinal reveló que la inexistencia de

asociaciones significativas entre los residuos de 1as actividades de sacarasa y

aminopeptidasa-N (UI/g tejido ftesco) y el porcentaje de semillas (r=0,03 p:0,89; r:0,26

p:0,33; respectivamente) o e1 porcentaje de insectos de la dieta (r=-0,06 p,:0,82;, r-0,26

p:0,34; respectivamente). Sin embargo, se encontró una correlación positiva entre 1a

actividad de maltasa (UIig tej ido fresco) y el porcentaje de semillas (=0,72 p:0,002;

Fig. 11) y negativa con e1 porcentaje de insectos (r-0,7 4 p<0,001; Fig. 11). El análisis

filogenético fue concordante con algunos de los ¡esultados obtenidos con los análisis

tradicionales. Los residuos de las actividades de aminopeptidasa-N y sacarasa no
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conelacionaron con la proporción de semillas (r:-0,003 p=0,99; r=0,29 p=0,27;

respectivamente) o con la proporción de insectos (r:0,04 p:0,89; r:-0,20 p:0,47;

respectivamente) después de remover el efecto de 1a filogenia. Conhario a los resultados

obtenidos con el análisis convencional, los residuos de la actividad de maitasa con efecto

de la filogenia removido, solo se correlacionaron de manera marginalmente significativa

con la proporción de semillas (r=0,5 p:0,060) y con la proporción de insectos (r:-0,48

p:0,057).

Se encontró una correlación negativa enhe la razón aminopeptidasa-N/maltasa y

la proporción de semillas encontradas en la molleja (r:-0,53 p:0,032; Fig. 12). La

correlación entre los residuos filogenéticos de la razón aminopeptidasa-N/maltasa y la

proporción de semiilas, mostró rura disminución de1 valor del coeficiente de correlación,

sin embargo la relación se mantuvo significativa (r:-0,50 p:0,047; Fig. 12).

Al analizar el contenido específico de nutrientes en la dieta se encontró que los

residuos de la actividad de maltasa se correlacionaron de manera negativa con el

porcentaje de nitrógeno (r-0,79 p<0,001; Fig. 13). El análisis filogenético reveló una

disminución del coeficiente de conelación enffe los residuos de la actividad de maltasa

después de remover los efecfos fiiogenéticos y el porcentaje de nitrógeno de la dieta (r--

0,65 p<0,007'Fig. 13).

Los residuos de la actividad de aminopeptidasa-N no se relacionaron

. - ^l§-significativamente con el E"N de1 contenido del tracto digestivo (r:0,28 p=0,29), de1

músculo (r-0,14 p:0,6) y del hígado (r-0,32 r=0,23). El an¡flisis filogenético tue

31



concordants con los resultados antes mencionados. Esto es, los residuos de la actividad

de aminopeptidasa-N con efecto filogenético removido, no se relacionaron de manera

significativa con el 615N del contenido del tracto digestivo (r=-0,18 p=0,51), del músculo

(r-0,12 p=0,65) y de1 hígado (r:-0,05 r:0,84).

Las actividades de sacarasa y maltasa (UIig tejido fiesco) no se correlacionaron

de manera significativa con ei 6l5N dieta (r:0,33 p:0,21; r=-0,14, p:0,61;

respectivamente), del músculo (10,27 p=0,31; r:0,11 p:0,69; respectivamente) y del

hígado (r=0,19 p:0,48; r:-0,09 p:0,73; respectivamente). Sorprendentemente, las

especies que tuvieron el mayor porcentaje de insectos (Anairetes palurus, Troglodytes

aedon, Asthenes humicola y Leptasthenura aegithaloides) no fueron las que presentaron

1os mayores valores de 61sN ltabla 5). E1 analisis filogenético de 1os residuos de las

actividades de sacarasa y maltasa no se correlacionaron de manera significativa con el

615N dieta (=0,37 p=0,16; r=-0,18, p:0,51; respectivamente), del músculo (r:0,26

p:0,32; r=0,001 p=0,98; respectivamente) y del hígado (r:0,18 p:0,51; r-0,77 p-9,54'

respectivamente).

Se evaluó la correspondencia entre e1 carbono y nifógeno de 1a dieta y el

porcentaje de semillas e insectos encontrados en la molleja. El 6tsN del músculo no se

reiacionó con e1 porcentaje de semillas (r=0,11 p=0,68) o con e1 porcentaje de insectos

(r:-0,i 1 p:0,68). De manera similar, el 6lsN del hígado mostró una relación no

significativa con el porcentaje de semillas (r:0,21 p:0,43) o con el porcentaje de

insectos (r:-0,21 p=0,43). Sin embargo, se encontró que la proporción de semillas se
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relacionó de manera negativa con el porcentaje de nitrógeno de la dieta (t=-0,92

p<0,001), mientras que la proporción de insectos se relacionó de manera positiva

(r-0,92 r<0,001). Por otro 1ado, el ElsN de la dieta no se correlacionó de mane¡a

significativa con e1 porcentaje de semillas (r0,2 p:0,47) o con el porcentaj e de insectos

(r:-0,16 p=0,54).

Por último, la posición trófica calculada a parffu composición isotópica de

nitrógeno del músculo, no presentó correlaciones significativas con el porcentaje de

semillas (t=-0,24 p:0,37), con el porcentaje de insectos (r:0,1 p=0,71), con el

porcentaje de nitrógeno de 1a dieta (r:0,04 p:0,88) o con el porcentaje de carbono de la

dieta (r-0,20 p-0,47). De ma¡era similar, la posición trófica obtenida de la composición

isotópica de nitrógeno de1 hígado no se correlacionó de manera significativa con el

porcentaje de semillas (r:-0,4 p=0,13), con el porcentaje de irsectos (r:0,31 p:0,25),

con el porcentaje de nitrógeno dietario (r-0,17 p=0,52) o con el porcentaje de carbono

de la dieta (r-0,23 p:0,4).

33



¡
ov
!Ea

.a

 

0,6

§ o¿o

R o.z

=

> tr "^

a -0.4-

ú-"
-0,8

0,6

.=
!9 04o

H o.z

_ = 00

.i E -oz

o -0.4

!

ú--

-0,5 0 0 0,5 T.0

e.csen 1r,'!.oporcr,;n ,le- se, ru¡

1,5

¡

@ d
?

a

-0,5 0,0 05 1.0 15

,1, ¡. e » r, itrñ aii r.i,til ¡[ eiñ r

Figura 11. Relación entre los 1a actividad total de maltasa y (A) la proporción de

semillas y (B) ia proporción de insectos encontrados en el tracto gastlointestinal usando

residuos obtenidos de la regresión con la masa corpotal.

1+



0,3

!z
(c 0.1'ú
aoao
'= 0,0

-0 1

4,2

0,00,5

B

I

0.5 1,0 1,5

0,0

.9=

.c) c

od

aa-

in.=0)E

-0 1

4,1

o

@

0,5 0,0 0,5 '1,0

A, cse n ¡J pr opor c un de s emtl lasl

Figura 12. (A) Relación enfre la razón aminopeptidasa-N/maltasa y la proporción de

semillas encontradas en el tracto gastrointestina.l, los puntos coresponde al promedio +

error est¿índar. (B) La relación se mantuvo después de remover ios efectos filogenéticos.

I

t

a
r=0 50
p=0,047

1,5

35



6¡

ve

0,6

.=
§ 04ó

=

.i E "o.z

o "0¿
.o

o -06

-0,8

0,8

Et o.a

ir§

¿ lY --

o -0.4

-0,6

Nihógeno dieta
(%)

tr'igura 13. Relación entre la actividad de maltasa y el nitrógeno de la dieta. (A)

Relación entre la actividad de maltasa total y el porcentaje de nihógeno de la dieta y (B)

relación entre la actividad de maltasa y e1 nitrógeno de la dieta usando los residuos

obtenidos de la regresión con la masa corporal y después de remover 1os efectos de 1a

filogenia.

36

t

a
a

8



Tabla 3. Porcentaje de semillas e insectos encontrados en el tracto gastrointestinal de las

especies de aves de este estudio. Se muestra el valor de los isotopos de 6lsN y 613C de la

dieta además de1 porcentaje de nitrógeno y carbono. Los valores coresponden al

promedio f elror estándar

ESPECIE

l)hrrgílus fiutíceti 3 99.19 + 0.3t1 0.51+0.39 2.03+ l.l5 ,flt.,l¡+¡92 ,1H.J0lo.Jt .1.lj+006
carduelis harbdtd I 100 0.00 7.19+0.63 -2461+0.02 t'1.71 + 2..i4 \.gj !0.'73

Diuca diuca 6 98,1510.72 1.5-i+0.73 3.22+06,1 -2j..75 + O2l 4.t.71+1.69 .1..19 _ il_62

,\¡cñli: htPoln :l I00 0.00 3.,13+ 0.05 -27i2+0.19 11.57+0.27 3.t-0.6t
Zanatrichia capensis 7 83.72+7.86 16.21+7.87 1)6+0.91 -20.-lZ+05-l 4.2.u9+t.lj -t.5=U.1j

Tunltts Jilklandii 5 51.05+16.54 ,1895-1654 I E+2.i.1 -2:.22 + O.B.t 47.11+1.41 7.16-1.jj
.\|¡mus thenca 5 8:1.91!617 16.07+6.18 6. +0.98 _2421r0.j8 1?.82+0.j9 3.49=051

Curaeus ctu'aeus 5 58.67117,87 .11.3:lr 17.88 0.28+1.02 -25_81+042 43,59+0.51 1.6.7 +O.g

Sflo'ne o lolcd ,1 9877=0.17 0.21a0,17 3.j:l+ l.6t -26.67+0 t,I 38.60+1.81 2.84+0.64

Pteroptochos negaporlit$ 2 2612+24 73,88r2.5 5.16+0.¡ 26.?/-+0.91 ,15,03+1.S1 7.15J056
Lldeni.l dlbiceps 5 ,10.78+21.18 59.22=21.1t) 095+0.?j _24 28,r 0.,1.1 16.74+0.85 3.95a r97
folmis ¡ryrope I 0 100 7.87 25.17 46 J.l li.zi
;lsthene;^ humn:ola I 20.90-'7.21 19.1+7.2L 0.08+0.58 _24 l.l=0,¡ ,l:1.,U+l8l 6.6+0.99

lna¡rctes p.iltu-us 5 0 I00 2.0;l r 0.37 -2:.8210_12 46.58+2.5,1 9. +0.36

Troglod,,-tes aeron 5 4,i8-1.52 97.62:1.53 2.6.{+ t.9j -25.64+0.66 ,17.0,1+ 0-39 9.1340.31

Leptasthenura aeRithaloídes 3 I.06= I 98,94+1 z,2lat.85 )4.13+0J1 17.0i=0.1 9.2{t = 0-32

Semillas

' ('l')
6'5N(%") 6t3c (%")

I)ietá

c (%) N (%)

Dieta

Insectos
("/.)



Tabla 4. Promedio (+ ES) de la composición isotópica de músculo e hígado. El nivel

trófico (promedio + ES) se obtuvo de la ecuación 1 (véase materiales y métodos).

ESPECIE
(%.) 6'3c (%o)

lVlúsculo

Er5N (%n) 613c (%") Nivel lréIico Nivel trófico

Músculo
Phrygilus /iüt¡ceti
Card elis barbdta

Zonotr¡chid.apens¡s

Turdtt.t Já/klandíi

Ouraeus cut'aeus

Ptenptoc hos negapodius

Elaenia albiceps

,lsthenes hu ícala

;lnaíretes palurus

Troglodtles aeron

.1.97=097 ,23.61 +6
q.l:l - 0.33 -22 64 -0.22
6.li,l + 0.,+3 -21.42 + 0.13

6.71 + 0.3'1 -2¿f.14+021

6.16+ 0.68 "23.71+ 0.32

6,96 + 0.82 -2.1 07 + 0.28

7.8'11 0.87 -23 :18 + 0 28

,1.6810 25 -23 22 + 0.32

6.3,1+ 0.71 -23.64 - 0..i.1

?.59 - 2.38 -2:t,07 + 0.91

5.4 - 0.21 -2.i.09 + 0,21

7.19+ l.0t -2i.59+024

4.69!102 -22.2t -0.26
1.97 + 0.21 -22.56 r A.21

5.',l)+0)9 -2378r025

3

9

l0

9

1l

l0

l0

l0

2

12

5

8

10

T2

5

.1.52 a 0.26

10.8 + 0.47

7.56 + 0.39

1 .17 - 0.21

6 74 + 0.58

7.¿11 + 0.59

9 88 - 0.69

5.7-\+ 0.43

7.80 + 0.6

1.46+0 t7

6.38 + 0 l,l
9.61 - 1.01

5.17 r 0.26

6.17 -0.31

-23..19 - 0.2

-22.08 + 0.35

-2:1.12 + 0.25

-21.99 + 0.14

-2i.45 + 0.3:+

-23.90 + 0 52

-23.4$. A 22

-22.88 + 0 85

-23.88 + 0.42

-24.7 + 0.,18

-22.63 + 0 28

-21.3810.2i

-22.18 ,r 0. t2

-22.11 + 0.23

-21 l7 + 0.2.1

1,6.1+ 0.2i

2.6 + 0.1

2_06 + 0,15

1.9 a 0.1

273 + 0.2

3.38 + 0.18

2,57 + 0.15

2.16=07

2.01 + 0.3

2.t6+4.2

2_45 + 0-13

262-0 t3

1.62 + 0.08

3.1 + 0.1.1

2.3+ 0 t5

) t) ! 0.07

3,0 + 0.21

3.5I + 0,t 7

2.96 + 0.18

-1.02 - 0.13

238a0.2

211+0.05

3.0.1+ 0.19

2.75 + 0,31

2.83 + 0 09

278+01

3.12 + 0,15

5,94 + 0.67 + 0.16
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1.4. Análisis de Componentes Principales

Para reducir el número de variables correlacionadas aun número menor de variables, se

realizó un anáisis de componentes principales (ACP) incluyendo todas las variables

estudiadas. De las cinco variables incorporadas al análisis, el modelo las redujo a 2

factores que explican e1 80 % de la variación (Tab1a 5). El primer componente (ACp 1)

está positivamente correlacionado con la masa y la longitud dei intestino delgado. El

segundo eje (ACP 2) está correlacionado de manera positiva con la actividad de sacarasa

(JIig tejido fresco; Tabla 5). El eje 1 puede ser interpretado como la variable que da

cuenta del tiempo de digestión del alimento, mientras que el eje 2 como la variable

relacionada con la capacidad de hidrolizar azúcares.

Basado en e1 anáiJrsis de factor scores y cuatdo se grafica en el espacio de ordenación, se

encontró que existe una aparente separación entre los hábitos dietarios de insectívoros y

granívoros siendo los omnívoros grupo intermedio. Así, se distinguen tres grupos

dietarios (Fig. 14).

La figura 15 muestra una correlación negativa entre el componente principal 2 y e1

nitrógeno de la dieta (r--0,58 p=0,018).
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Tabla 5, Ejes del ACP derivados del análisis de caracteres fisiológicos y morfológicos

de las aves de este estudio. En negrilla las variables que presentan una cafga > 0,7

Variables
ACP eie

ACP eie I 2

Masa Intestino

Largo Intestino
Aminopeptidasa-N
Maltasa
Sacarasa

Y arianza explicada (Yo)

Varianza explicada acumulativa
e6 47,e3 80,07

0,86 0,29

0,80 0,45

-0,55 -0,47

-0,65 0.7

-0,53 0,79
47,93 32,14
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2. Posición tróIica

La composición isotópica de carbono y nitrógeno de los tejidos de las aves presentó una

importante variación. Así, se encontró diferencias significativas en los valores de 613C

del músculo (ANOVA: Fy¡a=4,29 p<0,001; rango -24,17 a -22,21%oo) e hígado

(ANOVA: F15,115:4,98 p<0,001; rutgo -24,69 a -22,77o/oo) y de1 61\ del músculo

(ANOVA: F5.¡a: 5,21 p< 0,001; rmgo 3,82 a 9,130/oo) e hígado (ANOVA: Frs.rrs:7,5

p<0,001; rango 4,52 a 10,8%o). Estos valores indicarían una aita variación de 1a marca

isotópica de los productores primarios, como también de1 nivel trófico relativo de las

distintas especies (tabla 4).

El análisis de los valores de 6r5N de las plantas usadas como base para calcular el

nivel trófico, mostró la existencia de diferencias significativas entre las localidades

(ANOVA: Fz.zrl0,89 p<0,01). Las plantas provenientes de Quebrada de la Plata

presentaron 1os va.lores más bajos de 615N. Como el 31sN de los productores primarios

va¡ió entre las localidades, se analizó el nivel trófico (a partir de los valores del músculo

e hígado) de cada especie de acuerdo a la localidad en 1a cual fueron capturadas. E1

análisis reveló la existencia de diferencias signiñcativas entre las localidades en el nivel

trófico calculado a partir de los vaiores de 61sN del músculo pectoral (ANOVA:

Fz.Dg:39,45 p<0,001). De la misma manera e1 nivel trófico obtenido a partir de los

va.lores del 61sN del hígado mostró diferencias significativas entre las localidades

(ANOVA: F2,11s=39,85 p<0,001).
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El rango de 61sN de las especies granívoras se encontró entre los valores 5,2 -
8,8 %o, 1o que determina que los valores del nivel trófico fueron entr e 1,6 y 2,5 (Fig. 16).

Las especies omnívoras, definidas como aquellas que consumen u¡a mezcla de semillas

y/o frutos e insectos, presentaron valores de 615)r[ que variaron enfie 4,7-7,6%0 y srts

valores de nivel trófico variaron entre 2,6 y 3,4 (Fig. 16). Las especies insectívoras,

definidas como aquellas en que su fuente principal de proteína provenía de insectos

pequeños, presentaron valores de 615N entre 5,7-7,9o/oo. Los valores para su posición

trófica variaron entre 2,0 a2,7 (Fig.16).
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Figura 16. Representación isotópica de la comunidad de aves muestreada en la zona

central de Chile. Los vaiores corresponden al promedio (+ ES). E1 panel superior (A) es

1a representación isotópica obtenida del aná.lisis de1 músculo pectoral; el panel inferior

(B) es la obtenida del análisis isotópica del hígado.
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DISCUSION

Actividad enzimática y hábitos dietarios

Las comparaciones interespecíficas son usualmente usadas patu identificar

modificaciones fisiológicas o bioquímicas que han acompañado al proceso evolutivo y

con alguna frecuencia son usadas para inferir cambios genéticos en repuesta a la

selección natural (Harvey & Pagel 1991, Garland & Carter 1994). Sin embargo, debido

que a las especies usualmente no son estadísticamente puntos independientes, el uso de

métodos estadísticos tradicionales, como ANOVA O ANCOVA, serían inapropiados

(Felsenstein, 1985; Garland ef aJ. 1993, Garland 1994). No obstante, McNab (2009)

discute dos grandes problemas con los análisis filogenéticos. El primero relacionado con

e1 concepto de independencia de los datos. McNab (2009) mencionó que si solo se

considera la evolución de un rasgo, entonces 1as especies no son independientes; pero si

se consideran 1as tasas fisiológicas, entonces lo que importa es que el rasgo fisiológico

se encuentra en correspondencia con las condiciones ambientales que permiten la

supervivencia, independiente de que se haya alca¡zado por ancestria o por convergencia.

E1 segundo gran problema destacado por McNab (2009) se reiaciona con la carencia de

cladogramas completos o de consenso. Este es un problema mayor, ya que los análisis

friogenéticos ¿sumen una filogenia bien conocida (e.g. se conoce Ia topología y el largo

de las ramas) y en muchos casos son desconocidas o son objeto de controversia. Para

controlar por posibles efectos f,rlogenéticos, en este estudio se evaluaron las tasas de

actividad eruimática y la morfología del intestino delgado mediante un an¿flisis de
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componentes de vxianza anidado (ver sabat et al. 2004) y mediaate análisis

filogenéticos explícitos. El principal resultado revelado por el análisis de componentes

de varianza fue, que tanto las caractedsticas morfológicas como bioquímicas del

intestino delgado difieren entre las especies estudiadas, pero que ni la masa del intestino

ni ias actiüdades de las enzimas digestivas fueron afectadas por la afiliación taxonómica

o los hábitos dietarios. A excepción de 1a longitud del intestino, que fue afectado por la

cafegoría dietaria, en donde las especies insectívoras presentan el intestino delgado más

corto. Además, la masa del intestino delgado fue diferente entre las especies, siendo

Anairetes palurus y Leptasthenura aegithaloides las que presentaron las menores masas

intestina.les. El análisis filogenético corroboró los resultados obtenidos mediante el

análisis tradicional, incluso en algunos casos las relaciones obtenidas mediante el

análisis convencional mejoraron (figua 8-9). Estos resultados reflej arían que las

relaciones entre las variables estudiadas en este aná1isis se deben principalmente a los

efectos de la masa corporal o lo hábitos dietarios, mas que a efectos producidos por

compartir una historia evolutiva común

Los resultados muestran que e1 exponente alométrico de 1a relación entre la

actividad hidrolítica y la masa corporal fue de 0,95 para la actividad de aminopeptidasa-

N y 0,94 para la actividad de sacarasa. El exponente alométrico de maltasa fue 0,98.

Estos exponentes son mayores a los reportados para otros paseriformes (Shondube &

Marfinez del Rio 2004). Probablemente la alta representación de aves pequeñas en

nuestro estudio podría haber llevado a los resultados a una sobreestimación del

exponente alométrico. Sin embargo, el exponente alométrico de la longitud del intestino
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delgado (0,37) fue muy similar al reportado previamente para paseriformes (0,34,

Ricklefs 1996). Además, se encontró una correlación positiva y significativa entre la

actividades masa-específicas de sacarasa y maltasa, correlación que ha sido previamente

reportada para otras especies de aves (e.g., Martínez del Rio 1990, Biviano et al. 1993,

Sabat et al. 1998, Meynard et il. 1999, Schondube & },larfinez del Río 2004). En

muchas especies de aves, ia actividad de maltasa es el resultado de la acción de las

enzimas sacarasa-isomaltasa y maltasa-glucoamilasa. Así, un incremento en la expresión

de sacarasa-isomaltasa se traduce en un ilcremento de la actividad de ma.ltasa (Martínez

de Rio 1990, Afik et al. 1995). Adicionalmente, no se encontró una correlación entre las

actividades de sacarasa y aminopeptidasa-N entre las especies. Diamond (1991) propone

que mantenff la maquinaria molecular para asimilar los nutrientes puede ser costoso y

1as proteínas de 1a membrana intestinal ocuparían espacio y energía. Así, se esperaría un

compromiso en la eficiencia tanto en dietas insectívoras ricas en proteínas como en

dietas granívoras ricas en carbohidratos. Desde este punto de vista, la ausencia de una

correlación positiva entre las disaca¡idasas y la aminopeptidasas podría ser un apoyo a 1a

existencia de compromisos. Sin embargo, estos resultados contrastan con aquellos

encontrados por Sabat et al. (1998), quienes reportaron una correlación positiva y

significativa enÍe las tres enzimas en Z. capensis y Diuca diuca (ver también Naya et al.

2005 para un estudio en un vertebrado ectotermo). No obstante, los estudios

mencionados anteriormente fueron realizados a un nivel intraespecífico, mientras que los

resultados de este estudio provienen de comparaciones interespecíficos. La discrepancia

podría revelar una diferencia entre las aproximaciones inter e intraespecíficas.
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Desafortunadamente, no existen estudios adicionales en aves que repoúen la correlación

entrc las disacaridasas y aminopeptidasas a un nivel interespecíflco, lo que impide hacer

una conclusión más general sobre la existencia de tal compromiso.

A pesar de que las actividades hidrolíticas no fueron significativamente afectadas

por la categoría dietaria, nueshos resultados sugieren que la actividad de las enzimas

podría estar afectada por la concentración probable de los sustratos específicos. En este

sentido, los niveles de actividad e¡zimática obsetvada en aigunas especies parecieran

apoyar la hipótesis de la existencia de un ajuste funcional entre las tasas de actividad

enzímática y los sustratos presentes en la dieta natural. Por ejemplo, se encontró que la

especie Troglodytes aedon, descrita como insectívora mostró la actividad más alta de

aminopeptidasa-N comparado con las ofas especies (Tabla 2); además presentó un bajo

porcentaje de semillas en su dieta. Esta especie presentó una actividad 3,5 veces

mayores que la Turca (Pteroptochos megapodius) catalogada como omnívora. Además,

encontramos que la especie descrita como omlívora Elaenia albiceps mostró la

actividad mas a.1ta para sacarasa, comparado con las otras especies. Coincidentemente,

se ha reportado que esta especie a menudo consume el néctar de flores de arboles como

Embothrium ccoccineum. Estas flores tienen concentraciones de sacatosa cercanas al

40Y:o del total de azucares del néctar, representando una cantidad significativa de la

energía consumida por aves (Smith-Ramirez & Armesto 1998). Adicionalmente, se ha

reportado que E. albiceps es un consumidor ocasional de frutos (Rozzi et al. 1996). De

acuerdo a esto, 1a actividad de sacarasa de E. albiceps fue 24 veces mayor que la

actividad de Troglodyfes aedon descifa como insectívora.
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actividades de las enzimas intestinales siguen un patrón similar. si embargo, a pesar de

que no contanos con datos sobre el tiempo de retención de1 alimento para nueshas

especies, se propone una asociación negativa enfre el tiempo de retención del alimento

de nuestras especies y la actividad enzimática especifica (UV g tej ido fresco).

¿Qué podría explicar la carencia de asociación entre los niveles de actividad de ias

enzimas digestivas y los hábitos dietarios en paseriformes'/ Como fue mencionado por

muchos autores (McNab 1992, Cruz-Neto et a|.2001, Cruz-Neto & Bozinovic 2004) el

uso de la categoización dietaria en los estudios comparativos es problemático, ya que en

algunos casos existe una asignación errónea entre la especie y la categoría dietaria a la

cual es designada. Se sugiere que probablemente e1 análisis pudiese estar sesgado por la

asignación errónea de la categoría dietaria para algunas de las especies del modelo

estadístico. Es mas, en algunos casos los hábitos dietarios para algunas especies son

poco conocidos o son erróneos por la subestimación de las diferencias estacionales o

geográficas en el uso de recursos alimentarios (Klasing 1998, Karasov & Martínez de1

Río 2007, Sabat et aL.2009). Por otra parte, 1as categorías dietarias no necesariamente

reflejan la composición química de la dieta. Por ejemplo, las especies definidas como

consumidores especialistas de semillas, pueden presentar un gran rango de variabilidad

en el contenido de proteína y en el tipo de azúcares contenidos en las diferentes semillas.

Consecuentemente, diferentes especies granívoras pueden exhibir distintos niveles y

tipos de sustratos específicos.

51



A pesar de que no encontramos una asociación aparente entre 1a categoría

dietaria y la bioquímica del tracto intestinal, se observaron diferencias interespecíficos

claras tanto en la fisiología como en la morfología del intestino delgado. Estudios en

aves han documentado que las variaciones irtter e intraespecíficas en los rasgos

fisiológicos son adaptativas y reflejan ajustes generados por la selección natural,

plasticidad fenotípica o una combinación de estas dos fuentes de variación fenotípica.

Así, la actividad hidrolítica de las enzimas intestinales puede ser usualmente modulada

por la presencia de sus sustratos específicos (Martínez del Rio & Stevens 1989, }t{artínez

del Rio et al. 1992, Sabat et al. 1995). Sin embargo, la magnitud del cambio en la

actividad e¡zimática en aves paseriformes como producto de aclimatación (en el

laboratorio) o aclimattzación (en terreno) parece ser inferior a la magnitud de las

diferencias que se encontró entre las especies de este estudio. Por ejemplo, la magnitud

de 1a modulación de maltasa entre dietas con altas y bajas actividades es 2.6 en adultos

de la Ciguita del pinar (Dendroica pinus; Levey et al. 1999), I.5 en Diuca diuca y

Zonotrichia capensis (Sabat et al. 1998) y 1.4 en e1 estornino (Sturnus vulgaris),

mienüas que la variación en la actividad de aminopeptidasa-N entre diferentes dietas va

desde rangos de 1.2 (Ciguita del pinar; Levey et aL. 1999) a 7,7 en Z. capensis, Diuca

diuca,la Reinita coronada y estorninos (Afik et al. 1995, Martínez del Río et al. 1995,

Sabat et al. 1998). La magnitud de la variación entre 1a actividad mas alta y la mas baja

en este estudio fue cercano a 5 veces para maltasa, 24 veces para sacarasa y 3 veces para

aminopeptidasa-N. Así, la magnitud mas alta de ias diferencias entre las actividades de

las proteasas y las disacaridasas entre especies de paseriformes probablemente indiquen
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que las actividades observadas podrían ser el resultado de cambio evolutivo (Afik et al.

1995, Shondube et al. 2001). Sin embargo, recientemente, Brzek (2009) documentó que

la actividad de maltasa específica puede ser modulada durante el desarrollo en polluelos

de gorriones (Passer domesticus), perc no en adultos (Cavides-Vidal et al. 2000),

sugiriendo que la magnitud de la modulación en las actividades enzimáticas pueden ser

subestimadas cuando se utilizan a¡imales adultos como sujeto de experimentación.

Desafortunadamente, pocos estudios en la diversidad frsiológica de aves han

particionado la variación fenotípica (Biüano et a1. 1993, Brzek et al. 2009), y por 1o

tanto curánto de la variabilidad intraespecífica en la actividad erzímática tiene base

genética o es atribuible a plasticidad fenotípica sigue siendo desconocido.

Posición trófica y el rol de 615N en estudios dietarios

La composición isotópica de los distintos tejidos ha sido usada como una variable

cuantitativa en estudios comparativos, permitiendo diferenciar entre especies con

diferentes hábitos dietarios (Kelly 2000, Kwuak & Ze¡dler 1997, Shondube er al. 2001).

Los resultados de este estudio apoyan hasta cierto punto la utilidad de los isótopos

estables como herramienta para complementar 1os estudios de hábitos dietarios. Nuestros

resultados revelaron una ausencia de relación entre las actividades hidroiíticas y el 615N

de 1os tejidos. Aunque 1os valores de composición isotópicas de nitrógeno y carbono no

constituyen un diagnóstico inequívoco de la dieta natual de las especies, enconftamos

una gran variación interespecífica en 6l5N tanto del músculo pectotal como del hígado.

Paralelamente, la relación entre el eje 2, obtenido del aná1isis de componentes
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pdncipales, y el porcentaje de nitrógeno de la üeta dividió a las especies en tres grupos:

insectívoros con bajos valores de ACP 2 y gran porcentaje de nitrógeno en la dieta, un

grupo omnívoro con valores intermedios y un grupo con especies granívoras

caractenzadas con elevados valores de ACP2 y bajo porcentaje de nitrógeno en la dieta.

De esta manera, especies con un bajo porcentaje de nitrógeno dietario, pareciera estar

relacionado a un bajo consumo de proteínas y a una elevada capacidad para asimilar

az'úcarcs. De manera contrastante, especies que presentari un elevado porcentaje de

nitrógeno en la dieta presentarían niveles de consumo de azúcares menotes.

A pesar de 1o anterior, las relaciones tróficas obtenidas de los valores de 615N no

siguieron nuestras predicciones. Aun cuando las especies granívoras e insectívoras

presentaron va-lores diferentes de 615N, los va-lores fueron mayores en omnívoros, 1o que

en principio es un resultado contra intuitivo, puesto que la incorporación de mayor

material vegetal en 1os omnívoros debiera disminuir e1 valor de 3l5N en los tejidos de

estas aves.

De manera similar, Van der Zanden et al. (1997) comparó la posición trófica

estimada de la dieta contra la estimada con 6l5N, encontrando que los métodos

convencionales son complementarios a 1os análisis isotópicos. Nuestros resultados,

mostraron que el porcentaje de semillas o insectos no se relacionaron el 51sN de los

tejidos y por 10 tanto, tampoco con la posición en la trama trófica. Sin embargo los

estudios que han demostrado un enriquecimiento en 615N desde los productores

primarios hasta los carnívoros tope (Hobson 1994,Ya¡ der Zandet ef al. 1997, Yietal.
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2006), se han realizado en ecosistemas marinos o en mamíferos tenestres, en donde las

cadenas tróficas son típicamente más largas (Shoeninger & DeNiro 19g4).

¿Por qué existiría un "desacople" entre los hábitos dietarios y los valores de 6l5N

de los tejidos y el nivel tróñco? se esperaba una relación positiva entre e1 nivel trófico y

el porcentaje de semillas o insectos, sin embargo tal relación no se produjo, debido a que

las especies que presentaton los mayores porcentajes de insectos, y por 1o tanto mayor

porcentaje de proteína ingerida, no fueron 1as que se encontraban en los niveles

tróficos superiores. Esto es, pájaros de distintos niveles tróñcos pueden consumir el

mismo porcentaje de proteínas. Además, especies que presenten una posición trófica

similar podrían presentar grandes diferencias en Ia marca isotópica de carbono y

nitrógeno en sus tejidos, si ambas especies consumen presas que se sustentan en

productores primarios con distinta marca isotópica. Esto podría ser resultado de la

variación espacial y temporal en 1o valores de 6t5N en la base de 1a trama trófica.

En este sentido, la composición isotópica de nitrógeno de las plantas usadas

como base mostró una variación sigrrificativa, a pesar del origen geográfico común. Se

ha reportado que el valor de 61sN varía entre plantas con distintas formas de crecimiento

radicular y el tipo de bacterias fijadoras de nitrógeno con la cual hacen asociaciones. Por

ejemplo, las gramíneas, licopodios y herbáceas tienen mayores valores de 6l5N que

musgos, líquenes, arboies y arbustos (Koch 2007). Esto significa que existirían

diferencias de 615N entre las distintas especies de productores primarios debido a

diferencias en: (i) la tasa de captación de nitrógeno, (ii) el grado de utilización de los
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nitratos o de desnitrificación, (iii) el tipo de fitoplancton y/o bacterias fijadoras

nitrógeno (Koch 2007). Así, y como se ha reporlado en ambientes marinos,

composición isotópica de los productores primarios sería altamente variable entre (Kling

et al. 1992, Cabana & Rasmussen 1996) y dentro de los sistemas a través de tiempo

(Toda & Wada 1990, Gu et al. 1994, Cabana & Rasmussen 1996). Por lo tanto, la

posición trófica de un organismo sería el reflejo del 61sN, pero solo del sistema bajo

estudio (ver Hobson and Welsh 1992; Waindght etaJ. 1993), provocando que la utilidad

del 61sN como una medida absoluta de la posición trófica para estudios comparativos sea

limitada, debido a que la composición isotópica de los organismos utilizados como base

generalmente presenta gra:rdes variaciones. Así, a pesar de que encontramos

mayoritariamente insectos en la dieta de especies insectívoras, esto no se reflejó en el

anrflisis isotópico, moshando vaiores de 615N más bajos de lo esperado según su

categoría de consumidores secundarios, debido probablemente a que 1a base de su trama

trófica presentó bajos valores de 611rt. Desaforrunadamente, no contamos con

información específica sobre las relaciones hóficas para nuoshas especies, por 1o que es

difícil generalizar esta conclusión a 1as aves utilizadas en este estudio. Sin embargo, la

ausencia de correlación entre el porcentaje de insecto y el nivel trófico, indicaría que

distintos niveles hóficos, por ejeñplo secundados y terciarios tendr¡án niveles similares

de ingesta de proteína probablemente.

Así, pareciera ser que la actividad hidrolítica del intestino delgado se enconkaría

más relacionado con las características bioquímicas de los diferentes sustratos

encontrados en la dieta (proporción de semillas e insectos y % nitrógeno) y no con el

de

la
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61sN o la trama trófica, a un nivel interespecífico Sin embargo, recientemente se ha

encont¡ado que a un nivel intraespecífico (ver Sabat et al. 2009a, b) algunos rasgos

fisiológicos (i.e. tasa metabólica basal y la función renal) varían con 615N y con la

posición en la trama tróflca. Por 10 tanto, esta metodología sería mas apropiada para

a¡álisis a un nivel intraespecífico en que distintos grados de omnivoría pueden estar

asociados a distintos niveles de 615N e ingesta proteica. En este sentido, nuevamente se

destaca la diferencia enüe los resultados de los aná1isis realizados a distintos niveles de

organización jerrárquica. Probablemente, a un nivel intraespecífico las características

isotópicas de 1os productores primarios que sustentan 1a trama hófica de una población

de aves sea mas homogénea que la marca isotópica de las bases tróficas que sustentas

especies distintas.
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CONCLUSION

En conclusión, nuestro resultados indica¡ que las categorías dietarias basadas en los

análisis tradicionales no permiten infe¡ior un relación entre la dieta de la función

digestiva en aves.

Debido a la magnitud de las diferencias interespecíficas en las capacidades

bioquímicas enke las especies, éstas parecen ser el resultado de ajustes fisiológicos con

una base genética a la dieta natural. No obstante, no se puede descartar el posible ro1 de

la plasticidad del desarrollo en la generación de los patrones observados.

A pesar de que la composición isotópica de las dietas o de los tejidos no permite

separar con claridad entre los distintos hábitos dietarios, no se puede descartar e1 uso de

los isótopos estables como una herramienta para complementar los análisis de hábitos

dietarios. Por ultimo, la variación en la composición isotópica de las dietas y 1os tejidos

no reflejan inequívocamente la composición química de la dieta (e.g., proteínas,

azúcares) por lo que esta metodología debiera utilizarse con cautela en análisis

comparativos inter-específicos o al ser utilizados como variable proxy en estudios

ecofrsiológicos.

Es probable que el an¿flisis de isótopos estables para inferir la posición trófica de

distintos organismos sea mas certero en comparaciones intra-específicas o bien cuando

la base de las cadenas y tramas tróficas presenten mayor homogeneidad.
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