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RESUMEN

La flexibilidad fisioldgica en animales es crucial para enfrentar los cambios en las
condiciones abidticas en ambientes cambiantes que pueden ocasionar variaciones en
las demandas energéticas, entre otros aspectos. Se sabe que mamiferos expuestos a
bajas temperaturas aumentan su tasa metabdlica para mantener su temperatura
corporal constante y de esta forma compensar la pérdida de calor. Esta demanda
energética puede ser mitigada a través de conductas termorregulatorias, como el
agrupamiento social o huddling, que disminuye la tasa metabdlica de manera
proporcional al nimero de individuos agrupados. Paralelamente, en animales
endotermos la mantencion a bajas temperaturas genera modificaciones sostenidas en
el tiempo en las tasas de gasto de energia, fendmeno denominado aclimatacion (bajo
condiciones controladas) o aclimatizacién (en condiciones naturales). El objetivo de
este estudio fue determinar el efecto modulador del huddling sobre la capacidad
plastica de la tasa metabdlica basal (TMB) por aclimatacién térmica en Octodon
degus, un roedor endémico chileno. Se determind la TMB de manera individual en
animales aclimatados a 15 °C y 30 °C por 60 dias en solitario y agrupados dea 3 y 5
individuos. Se observé que ¢l huddling y el tamafio grupal modulan la aclimatacién
térmica en O. degus. Efectivamente la TMB individual de roedores agrupados
sometidos a 15°C fue menor que en roedores no agrupados, afectando la TMB a
largo plazo. Por otro lado, la conductancia térmica fue menor en individuos
aclimatados a 15 °C que a 30 °C, pero no se observaron diferencias entre animales
solitarios y agrupados. Finalmente, el huddling también contribuyé con la
disminuci6n de la pérdida total de agua evaporativa (PTAE) individual, lo que es de

gran importancia para roedores que habitan ambientes semi-aridos, como el O. degus
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ABSTRACT
Physiological flexibility in animals is of paramount importance to face variations in
abiotic conditions, especially in changing environments that may cause variations in
energetic demands. It is well known that mammals exposed to low temperatures
increase their metabolic rate to maintain constant the body temperature and thus
compensate the heat loss. This high and costly energetic demand can be mitigated
through thermoregulatory behaviors, such as social grouping or huddling, which help
to decrease metabolic rate as function of the numbers of individual grouped. Besides,
the sustained low temperatures in endotherms animals produce changes over time in
rates of energy expenditure, a phenomenon called acclimation (under controlled
conditions) or acclimatization (in natural conditions). The aim of this study was to
determine the putative modulating effect that exert huddling on the flexibility of the
basal metabolic rate (BMR) by thermal acclimation in Octodon degus, an endemic
Chilean rodent. To do that, we determined BMR for each animal after being
acclimated either to 15 °C and 30 °C for 60 days, both in solitary and in groups of 3
and 5 individuals. Our results confirmed that huddling and group size modulate the
thermal acclimation. Effectively, the individual BMR in grouped mice was lower
than in rodents that were non-grouped, resulting in long term effects on BMR.
Furthermore, the individual thermal conductance was lower in individuals
acclimated to 15 °C than at 30 °C, but no differences were observed between single
and grouped animals. Finally, huddling also contributed with the diminution of the
total loss of individual evaporative water (EWL), which is of great importance for

rodents that inhabit semi-arid environments as O. degus.
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INTRODUCCION
La endotermia se define como la capacidad de produccion de calor que poseen aves y
mamiferos que les permite establecer un diferencial térmico positivo con el ambiente y
mantenerse en una condicion de homeotermia (Hill, 2006). Ademas, esta capacidad de
produccion de calor puede ser modulada a través de modificaciones morfologicas y del
comportamiento a diferentes escalas temporales y en un amplio rango de temperaturas
ambientales (MacNab, 2002; Gilbert et al. 2010). Cuando son sometidos a condiciones
bajo el umbral critico de temperatura (el limite bajo la zona termoneutral o ZTN), la
pérdida de calor al ambiente debe ser compensada incrementando la tasa metabdlica
para mantener asi la condicion de homeotermia (MacNab, 1974; Shmidt-Nielsen, 1997;
Canals, 1998a). De esta manera, la sobrevivencia de pequefios mamiferos a bajas
temperaturas ambientales depende de su habilidad para reducir la pérdida de calor y/o

aumentar su tasa metabolica, lo que en muchos casos implica un gran costo energético

(Kauffman et al. 2003).

Para contrarrestar el incremento del gasto energético producido por Ia
exposicion a bajas temperaturas, los.individuos pueden generar respuestas conductuales,
tal como el agrupamiento social o huddling (Martin, Fiorentini y Connors, 1980; Canals,
1998; Hayes, 2000; Gilbert et al. 2010). El huddling es una de las conductas
termorregulatorias mas conspicuas y eficientes que presentan los endotermos en
respuesta a una disminucién en la temperatura ambiente (Sealander, 1952; Bozinovic et
al. 1988; Canals et al. 1989; Canals, 1998; McKechnie & Lovegrove, 2001; Mckechnie

et al. 2004). El huddling reduce el gasto energético disminuyendo la tasa metabolica y la



conductancia térmica promedio de cada individuo del grupo, debido principalmente, a la
reduccion del area corporal expuesta al ambiente; siendo esta reduccion proporcional al
nimero de individuos que componen el grupo elevado a -0.33 (Contreras, 1984; Canals
et al. 1997; 1998; Bautista et al. 2003; Scantleburry ct al. 2006; Kotze 2008; Gilbert et
al. 2010; Canals & Bozinovic, 2011).

Asi, para Octodon degus, un roedor que habita en zonas semiaridas del norte y
centro de Chile (Woods & Boraker, 1975), la eficiencia del huddling (que corresponde a
la disminucidn de la tasa metabdlica en funcion del mimero de individuos) es de un
37%, cuando estos organismos son expuestos a temperaturas de 0, 5 y 10°C (Canals et
al. 1989). Ademas, en esta especie la eficacia del huddling (Hg) (la cual determina la
capacidad del animal para reducir la tasa metabdlica del grupo) para el mismo rango de
temperaturas, es de aproximadamente un 43%; lo que constituye una fraccion
significativa del presupuesto energético del organismo (Canals et al. 1998). Por lo tanto,
a temperaturas al menos 5°C bajo el limite inferior de la ZTN, la Hg es constante, lo que
es descrito también para otras especies de micromamiferos; sin embargo, al aumentar la
temperatura sobre este valor critico, Hg tiende a disminuir. Por lo tanto, la eficacia del
huddling decrece a altas temperaturas (Canals et al. 1997).

Por otro lado, estudios realizados en mamiferos pequefios que habitan zonas
aridas y estacionales (véase Yahav & Buffenstein, 1991), muestran que el huddling
también puede ayudar a reducir los requerimientos hidricos (McMillen &Hinds 1983;
Degen et al. 1986; Cortés et al. 2000; Scantlebury et al. 2006a, b; Gilberts et al. 2010).

Por lo tanto, el agrupamiento de individuos en zonas aridas, ayudaria a disminuir la tasa



de pérdida total de agua por evaporacion (PTAE), que presenta gran flexibilidad
fisiologica, lo que tendria consecuencias sobre la termorregulacion y sobrevivencia, ya
que en estos ambientes los organismos s¢ ven confrontados a la necesidad de mantener
una adecuada hidratacion y, al mismo tiempo conservar la temperatura corporal a través
del incremento del enfriamiento por evapotranspiracion (Haugen et al. 2003; kechnie &

Wolf, 2003; McKechnie et al. 2004; Novoa et al. 2005).

Por lo tanto, la capacidad de sobrevivencia de los endotermos que habitan
ambientes térmicamente fluctuantes, depende de su capacidad para desarrollar
mecanismos fisiologicos y conductuales que les ayuden a mantener un adecuada
homeostasis (Pigliucci, 2001). Para ello, es comtin que los animales presenten ajustes
fisioldgicos a corto plazo y de manera reversible (Nespolo, 2000; Pierma & Drent, 2003;
Tieleman et al. 2003; Lovegrove, 2005; McKechnie et al. 2006; Canals et al. 2009)
mediante la aclimatacion o aclimatizacion térmica, lo que constituye un caso particular
de plasticidad fenotipica (Garland & Adolph, 1991; Schmidt-Nielsen 1997; Nespolo,
2000; McNab, 2002). Estos ajustes fisiologicos (flexibilidad fisiologica) pueden
ocasionar variaciones en la aislacion térmica, asi como cambios en la capacidad
termogénica 0 en su tasa metabdlica maxima (TMM). La TMM, corresponde a la suma
de la tasa metabdlica basal (TMB), la termogénesis independiente de escalofrios (NST)
y la termogénesis por escalofrios (NT) (Shmidt-Nielsen, 1997; Nespolo, 2000;
Bacigalupe et al. 2003). Por lo que, cambios en cualquiera de estos parametros podrian
ser indicativos de variaciones en las tasas de gasto energético (Helmaier, 1993; Piersma

et al. 1996; Nespolo et al. 1999). En particular, la TMB que constituye el limite inferior



del gasto energético individual, y que refleja el costo de mantener altos niveles de
actividad sostenida, presenta una gran flexibilidad, lo cual ha sido demostrado en
experimentos de aclimatacion térmica en el laboratorio (Novoa & Rosenmann, 1996;
Nespolo &Rosenmann, 1997; Speakman, 2000). Asi, la norma de reaccion de TMB
(1.e., funcidon que describe los cambios de la tasa metabdlica basal en funcién de la
temperatura de aclimatacion) presenta una forma lineal negativa, es decir, endotermos
aclimatados a bajas temperaturas presentan un incremento en su TMB debido a los altos
requerimientos energéticos de termorregulacion, debido principalmente al aumento en
los costos de mantencién de los drganos metabolicamente activos, que aumentan sus
capacidades maximas por efecto del frio (véase Nespolo & Rosenmann, 1997;

Bozinovic, 2003; McKenie et al. 2007).

De esta manera, la evidencia experimental ha demostrado la existencia de i)
una disminucion de las tasas de gasto de energia individual (e.g., TMB) en
organismos agrupados cuando son expuestos a temperaturas bajo la zona de
termoneutralidad y ii) una notable capacidad plastica en las tasas de gasto de energia
(flexibilidad fisiologica) cuando son aclimatados a diferentes temperaturas. En el
primer caso el huddling permite un ahorro de energia durante el agrupamiento,
mientras que, la flexibilidad fisiologica modifica las tasas de gasto de energia a
mediano plazo (e.g., semanas) para asi hacer frente a las distintas necesidades
termorregulatorias. Sin embargo, y hasta la fecha no existe evidencia que el uso de
huddling pueda afectar a mediano o largo plazo las tasas de gasto de energia en

endotermos, es decir, que la presencia de huddling afecte la respuesta plastica de



individuos aclimatados a distintas temperaturas. De esta manera, es posible generar la
siguiente hipdtesis de trabajo: “la presencia de huddling y el tamafio de grupo
involucrado jugaria un papel modulador sobre la capacidad de aclimatacién de la
TMB en individuos adultos”. En este contexto, el objetivo de esta tesis fue estimar el
efecto del agrupamiento social sobre la capacidad pldstica de la TMB, PTAE y
conductancia térmica en Octodon degus, un roedor diurno que habita ambientes
climdticamente variables (Di Castri &Hajek, 1976) y presenta un comportamiento de
agregacion tanto en cautividad, como en vida silvestre (Fulk, 1976; Yaiiez, 1976;

Ebensperger & Wallen, 2002).



OBJETIVOS

Objetivo general
Estudiar el efecto modulador del agrupamiento social (huddling) sobre la
capacidad de aclimatacion de la tasa metabdlica basal en individuos adultos del

roedor de Octodon degus.

Objetivos especificos

- Determinar la tasa metabdlica basal (TMB), pérdida total de agua evaporativa
(PTAE) y conductancia térmica en individuos adultos de O. degus solitarios y
agrupados luego de experimentar un proceso de aclimatacién térmica diferencial.

- Determinar el efecto del tamafio del grupo sobre la reduccion de la TMB por
aclimatacion térmica

- Determinar el efecto del tamafio de grupo sobre la pérdida total de agua
evaporativa y conductancia térmica.

- Estudiar el efecto modulador del huddling sobre la capacidad de aclimatacion de

la TMB en individuos adultos de O. degus



MATERIALES Y METODOS

Modelo de estudio

Treinta y ocho individuos adultos de O. degus fueron capturados con trampas
Shermann en las estaciones de otofio-invierno de 2011 en la Quebrada de la Plata,
Region Metropolitana de Santiago de Chile (33°28’S, 70°54°W). Los individuos fueron
trasladados al laboratorio de Ecofisiologia Animal de la Universidad de Chile donde se
mantuvieron en terrarios de 2.5 m x 2.0 m x 2.0m (largo x ancho x alto) con agua y
alimento ad libitum durante un mes, para minimizar los posibles efectos de la
experiencia térmica previa (véase Nespolo & Rosenmann, 1997 para un ejemplo en
mamiferos; Barcelo et al. 2009 para un ejemplo en aves). Luego, los individuos fueron
separados al azar en dos grupos de 1, 3 y 5 individuos en jaulas de 87 cm x33 c¢m x32
cm (largo x ancho x alto). Un grupo se aclimatd a 15°C y el otro a 30°C por 2 meses,
con agua y alimento ad libitum, y con un fotoperiodo de 12L: 12D. Solo se agruparon
individuos de tres y un maximo de cinco, ya que con cinco individuos se obtiene el
mayor ahorro energético en individuos agrupados (Canals & Rosenmann, 1984). Todas
las observaciones y mediciones se realizaron en machos y hembras adultos, con un peso

corporal de 161.9 £ 27.7g (promedio + DE).



Respirometria

Para estimar la tasa metabdlica basal se determino el consumo de Oxigeno (VO;)
en la fase de reposo de O. degus, por aproximadamente 12 horas, a 30 + 1°C,
temperatura que estd dentro de la ZTN de la especie (Rosenmann, 1977). Las
mediciones fueron realizadas en individuos post-absortivos, en camaras de metal (5 L)
bajo condiciones de oscuridad y utilizando un sistema de respirometria de flujo abierto
(Sable Systems) computarizado (Datacan V) calibrado con una mezcla de oxigeno:
nitrégeno (20%/80%) certificada por cromatografia (INDURA, Chile). Para la medicion
de conductancia se determind el VO, a dos temperaturas bajo la ZTN (20 y 10 + 1°C)
durante al menos 2 horas. El consumo de oxigeno se determind para los diferentes
tamafios grupales de manera individual y se calculd el consumo de O, a partir de
registros de los 20 minutos que presentan los valores mas bajos de medicion. Las
camaras metabdlicas recibieron aire seco a una tasa entre 700 a 800 ml/min desde un
controlador de flujo (Sierra Instruments) para asegurar asi una mezcla adecuada dentro
de la camara. El aire fue secado antes y después del paso por la camara metabodlica y
monitoreado cada 5 s mediante un analizador de oxigeno Fox-Box (Sable System). El

CO, fue retirado antes de entrar al analizador de O, y el consumo de oxigeno fue

calculado utilizando la ecuaciéon de Withers (1977: p 122): Vo, = [FR*60*(Fi O, — Fe
0,))/ (1-Fi O,), donde FR es la tasa del flujo en ml/min después de la correccion STP, y
Fi y Fe son las fracciones de concentracion de O; al ingreso y salida de la camara

metabolica, respectivamente.



Pérdida total de agua evaporativa

Para estimar la pérdida total de agua evaporativa en O.degus el aire pasé a través de

columnas de Drierite y Baralime para remover ¢l agua y CO, respectivamente, del aire

entrante mediante un controlador de flujo (Sierra Instrument). El aire que sale de la
camara fue pasado a través de un higrometro (1-RH 200, Sable System) antes que una
sub-muestra se desvie hacia el analizador de oxigeno para las determinaciones de
consumo de oxigeno en reposo, en conjunto con las determinaciones higrométricas. La

PTAE fue calculada como PTAE = [(V . P V. p, )] donde PTAE y los valores son

3
expresados en mg/ml. P, YP,, son la humedad absoluta en kg/m del aire de entrada y

salida respectivamente, V_es la tasa del flujo que ingresa a la camara segin un

-1
controlador de flujo de masa (800 ml min ) y V, es el flujo de aire que sale. V_fue

calculado siguiendo a Williams & Tieleman, (2000) como ¥ =¥, - [VO2 (1-RQ)] +

-1
Vi, 0, donde Vi y V()2 (ml min ) son conocidos. La humedad absoluta se calculé como p
=P/(T*R ), donde P es la presion de vapor de agua del aire en Pascal, T es temperatura
del punto de rocio del higrometro en Kelvin y R es la constante de gas para el vapor de

agua (461.5 J/kg*Kelvin, Lide 2001). P fue determinado usando el valor promedio de la
presion de vapor del aire que ingresa a la camara vacia (i.e., periodo de base de 15 min)
antes y después de cada experimento. La masa corporal (Mb) fue medida antes de las
mediciones metabdlicas usando una balanza electronica (+ 0.1 g). Las determinaciones

se realizaron a 30 °C.



Analisis estadistico

Para el analisis estadistico s¢ realizo un ANOVA de dos vias, asignando como factores
independientes la temperatura de aclimatacion y el nimero de individuos de la
agrupacion y como variables dependientes, el consumo de oxigeno (VO,), la PTAE y
conductancia térmica. Posteriormente, se realizé una prueba a posteriori de Fisher para
determinar las diferencias significativas entre los distintos grupos. Para el andlisis de
correlacion entre los residuos de la TMB v/s la masa (g) y PTAE v/s la masa (g), se
realizaron regresiones lineales simples. La totalidad de los datos cumplieron con los
supuestos del ANOVA. Todos los valores se muestran como promedios + Error
estandar, y se trabajo con un nivel de significancia de a= 0.05. Los andlisis se realizaron

mediante el programa Statistica 7.0 (StatSoft Inc., Tulsa, OK, USA).
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RESULTADOS

1. Efecto del huddling sobre la tasa metabélica basal (TMB) y conductancia térmica

individual en Octodon degus.

Luego de la aclimatacion térmica se encontrd un efecto significativo de la temperatura
de aclimatacion (F 29 = 4.75; p = 0.041), el nimero de individuos que realizan huddling
(F2, 20 = 5.85; p = 0.009) y la interaccién entre estos dos factores sobre la TMB
individual (Fy 50 = 4.51; p = 0.024). En la Figura 1, se observa que la TMB de
individuos solitarios aclimatados a 15°C fue superior a la observada en el resto de los
grupos experimental. En ambos tratamientos térmicos la TMB de animales agrupados de
a tres fue menor que la de individuos mantenidos en solitario a esas mismas
temperaturas. Por otro lado, en el tratamiento a 15°C, los animales agrupados dea3 y 5
no presentaron diferencias significativas. En el tratamiento a 30°C los animales
aclimatados en solitario no presentaron diferencias significativas en la TMB con el
grupo mantenido de a 5 individuos, ain cuando su TMB fue similar a la TMB de
individuos agrupados de a 3 individuos solitarios a 30°C. Paralelamente a 15°C, los
individuos solitarios presentaron una TMB significativamente mayor que los agrupados
de a tres a 30°C. Por su parte, a 15°C y 30°C, los roedores agrupados de a cinco
presentaron una TMB similar entre si. Por 1ltimo, la TMB individual promedio fue

siempre mayor en los animales aclimatados a 15°C que a 30°C.
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Figura 1. Tasa metabdlica basal de Octodon degus en funcién del nimero de individuos
agrupados luego de una aclimatacion térmica de dos meses a dos condiciones de
temperatura. Las barras negras representan la TMB promedio = ES de animales
aclimatados a 15°C, y las blancas a ejemplares aclimatados a 30°C.Letras similares
denotan ausencia de diferencias significativas entre los tratamientos después de una
prueba a posteriori de Fisher. Los nimeros entre paréntesis indican el nimero de

animales medidos.
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Por otro lado, los anélisis revelaron la existencia de un efecto significativo de la
temperatura de aclimatacion sobre la conductancia térmica en O. degus (F; 10 = 7,489; p
= 0.013). Especificamente, se encontré que la conductancia individual promedio de los
animales fue mayor en individuos aclimatados a 30°C que a 15°C (Figura 2). Sin
embargo, el test a posteriori de Fisher no reveld diferencias significativas de
conductancia individual entre los individuos agrupados y solitarios a ambas
temperaturas (F», ;o= 1,66; p=0.21), como tampoco un efecto de la interaccion entre los

factores (F», 19= 0.23; p=0.8)
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Figura 2. Conductancia térmica en funcion de la temperatura de aclimatacion y tamafio
del grupo para ejemplares de Octodon degus solitarios y agrupados de tres o cinco. Igual
cantidad de asteriscos denotan ausencia de diferencias significativas entre los
tratamientos después de una prucba a posteriori de Fisher. Los nimeros entre paréntesis
indican el nimero de animales medidos. Las barras representan la conductancia

promedio + ES.
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2. Asociacion entre TMB, PTAE y Conductancia térmica en O. degus.

Los andlisis estadisticos revelaron una fuerte asociacion entre las variables fisiologicas
estudiadas y la masa corporal. En efecto, las Figuras 3 y 4 muestran una correlacion
positiva entre la TMB y la masa corporal (r=0.453; Fa4, | =6.119; p=0.02) y entre la

PTAE y la masa corporal (r=0.41; F4 | =4.849; p=0.037), respectivamente.
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Figura 3. Tasa metabolica basal en funcion de la masa corporal en Octodon degus. El
analisis considera el conjunto de todos los individuos aclimatados a 15 y 30°C, en

solitario y agrupados de 3 y 5 individuos, durante 2 meses.
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Ademas, encontramos una correlacion positiva entre los residuos resultantes de
las regresiones lineales entre las variables fisiologicas (TMB y PTAE) en funcion de la
masa corporal (r = 0.5; Fy = 8.272; p = 0.008, Figura 5). Asi, una vez descartado el
efecto de la masa corporal, se encontrd que a medida que la TMB aumenta, también
incrementa la pérdida de agua por evaporacion. Por otro lado, encontramos que al
disminuir la TMB aumenta la conductancia térmica en O. degus (r=-0.5; F; 3= 7.71; p

=0.01; Figura 6).
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Figura 5. Los residuos de la tasa metabdlica basal corregidos por masa corporal se

correlacionan positivamente con los residuos de la pérdida total de agua evaporativa

corregidos por masa corporal en Octodon degus. El anilisis considera el conjunto de

todos los individuos aclimatados a 15 y 30°C, solitarios y agrupados de a 3 y 5

individuos, durante 2 meses.
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DISCUSION

La aclimatacion térmica y el agrupamiento social son factores que afectan las
tasas de gasto de energia en pequefios mamiferos. Ambos fendémenos son
particularmente importantes en aquellas especies y/o poblaciones que habitan ambientes
estacionales en que las condiciones climéticas son contrastantes y donde la flexibilidad
en la capacidad termogénica es de gran importancia para aumentar su sobrevivencia
(Nespolo & Rosenman, 1997; Nespolo et al. 2001a; Kauffman et al. 2003). Como se
menciond, diversos estudios han demostrado que el huddling permite disminuir el gasto
energético en individuos agrupados (Contreras, 1984; Ostner, 2002; Kaufman et al.
2003; Gilbert et al. 2010). Por lo tanto, el agrupamiento social permitiria reducir los
requerimientos energéticos en endotermos, que estin sometidos a una alta demanda
energética. Sumado a lo anterior, la flexibilidad fisioldgica, en particular la capacidad de
aclimatacion térmica de las tasas de produccion de energia, también es un fenémeno que
permite a los pequeifios endotermos hacer frente a cambios en las condiciones climaticas.

Los resultados de este trabajo revelaron que el huddling ejerce un efecto
modulador sobre la aclimatacion térmica de la TMB individual en O. degus. Por
ejemplo, la TMB de individuos solitarios aclimatados a 15°C fue mayor que aquellos
aclimatados a 30°C. Sin embargo, al aumentar el nimero de individuos que durante la
aclimatacion realizan huddling, la TMB individual disminuye lo que indica que el efecto
de la aclimatacion térmica desaparece. Asi, es probable que los requerimientos
energéticos individuales minimos disminuyan en los individuos que realizan huddling

por periodos prolongados, al igual que ocurre con el gasto energético de los organismos
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que presentan esta conducta (Contreras, 1984; Canals et al. 1989; Roverud & Chappell,
1991; Konarzewski & Diamond, 1995; Kotze et al. 2008). Por ejemplo, para ambas
temperaturas de aclimatacion, los roedores agrupados de a tres individuos registraron
menores TMB que en solitario, alcanzando una disminucion de un 14, 7% y 17,6% para
los aclimatados a 15°C y 30°C, respectivamente. Por otro lado, los individuos agrupados
de a cinco aclimatados a 15° y 30°C presentaron TMB similares entre si, pero mas bajas
que los animales no-agrupados. En este caso, el ahorro energético fue aproximadamente
de un 28,6% para los animales aclimatados a 15°C. Sin embargo, no se encontré un
ahorro significativo para los animales aclimatados a 30°C. Por lo tanto, los organismos
sometidos a aclimatacion a bajas temperaturas, y que conforman grupos de tres o cinco
individuos, ven disminuidas sus TMB lo cual se traduce en un significativo ahorro
energético individual en O. degus.

Curiosamente, los individuos aclimatados a 30°C y agrupados de a tres
individuos, obtienen un ahorro energético significativo que podria ser beneficioso para
roedores que habitan ambientes aridos o semi-dridos, en donde existen grandes
variaciones térmicas y la distribucion del alimento es mds heterogénea (Yahav &
Buffenstein, 1991; Scantlebury et al. 2006; Kotze et al. 2008). No obstante, individuos
aclimatados a 30°C y agrupados de a cinco no obtienen un ahorro energético
significativo, lo cual seria consistente con la idea de Canals et al. (1998) que sostiene
que el huddling disminuye su eficacia a temperaturas cercanas a la ZTN del animal, que
en este caso, para O. degus, corresponde al rango entre 24°C y 32°C (Rosenmann,

1977).
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De esta manera, el huddling permite un ahorro energético en al menos dos
niveles. Primero, los animales sometidos a temperaturas bajo la ZTN presentan una
disminucion de las tasas de gasto de energia grupal e individual (tasa metabdlica grupal
estandarizada por individuo) (Bozinovic et al. 1988; Putaala et al. 1995; Canals et al.
1997; Canals & Bozinovic, 2010) y segundo, en animales aclimatados a temperaturas
bajas y en grupos de tres o mds individuos, el gasto energético individual (TMB)
disminuye respecto a animales sometidos a las mismas temperaturas pero aclimatados en
solitario, lo cual fue demostrado en ese trabajo.

Por lo tanto, estos dos fenomenos, huddling y aclimatacion térmica, pueden
estar funcionalmente conectados; especificamente, en el sentido de que pequefios
endotermos podrian modular la expresion de la plasticidad fenotipica de manera
conductual. De esta manera, la conducta termorregulatoria tendria consecuencias sobre
las tasas de gasto de energia a corto y mediano plazo y muy probablemente sobre el
desempefio ecologico de los organismos, por ejemplo, en sus tasas de adquisicion de
alimento, y capacidad para colonizar nuevos ambientes.

Entonces, si el huddling puede modificar la TMB individual a mediano plazo en
individuos aclimatados a bajas temperaturas ;Cual o cudles mecanismos pueden explicar
la reduccion del gasto de energia minimo de mantencién? Como se menciono, es
conocido que a bajas temperaturas los endotermos requieren aumentar la produccién de
calor, lo cual implica que deben exponerse a modificaciones a nivel fisiologico (Dawson
& Olson, 2003). Estas modificaciones fisiologicas pueden verse reflejadas en

incrementos de la eficiencia de suministro de oxigeno y nutrientes al musculo
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esquelético y grasa parda (no-shivering thermogenesis), lo que aumenta la capacidad
oxidativa de érganos y tejidos que participan activamente de procesos termogénicos
(Puchalski et al. 1987; Battersby & Moyes, 1998; Hammond et al. 2001; Nespolo et al.
2001b; 2002; Zhang et al. 2011). Como resultado de lo anterior, algunos estudios han
demostrado un aumento significativo del tamafio de érganos metabdlicamente activos,
tales como el corazén e higado, por efecto del frio (Hammon et al. 2001; Naya et al.
2010). Por ejemplo Zeisberger (1966) demostrd que el higado aislado y perfundido de
roedores aclimatados al frio, aumentan el consumo de oxigeno hasta un 35% mads en
comparacion a roedores aclimatados bajo condiciones calidas. Paralelamente, el
aumento en la capacidad termogénica también puede provocar variaciones en la
actividad de enzimas metabdlicas, como citrato sintasa (CS), hexoquinasas (HK), entre
otras, las cuales son altamente sensibles a los cambios térmicos y pueden verse afectadas
por procesos de aclimatacidn térmica (Clarke, 2003; Dawson & Olson, 2003; Cortés et
al., 2011; Ramirez-Otarola & Sabat, 2011). Por lo tanto, el huddling puede contribuir a
mitigar el excesivo gasto de energia destinado al mantenimiento de la homeotermia en
individuos sometidos a bajas temperaturas. Todos estos posibles mecanismos
proximales, no abordados en esta tesis, podrian ser considerados en estudios futuros.

Por otro lado, la energia ahorrada por el huddling per se, gracias a la
disminucién de los requerimientos energéticos de mantencion individual a mediano
plazo, podria permitir reasignar estd energia a otras funciones y/o actividades, y al
mismo tiempo actuar como una presion selectiva importante para la vida en grupo en

roedores (Ebensperger & Wallen, 2002; Shradin et al., 2006). Por ejemplo, en O. degus
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algunas actividades asociadas al forrajeo pueden ser energéticamente muy costosas,
como por ejemplo, excavar en zonas secas con escasa humedad (Lovegrove, 1989;
Ebensperger & Bozinovic 2000a), realizar exploracion en espacios abiertos a bajas
temperaturas tras la busqueda de alimento (Torres-Contreras & Bozinovic, 1997;
Bacigalupe et al. 2004; Quispe et al. 2009) y construir madrigueras (Woods & Boraker,
1975; Lovegrove, 1989; Ebensperger, 2000, 2001), entre otras actividades. Asi, el ahorro
producido podria aumentar la adecuacion biologica en O. degus, particularmente en
periodos de altas demandas energéticas, tales como la estaciéon de invierno y/o épocas
reproductivas.

Por lo tanto, los individuos regulan los niveles de gasto de energia para
mantener sus capacidades funcionales en ambientes térmicos variables, a través de
modificaciones plasticas y adaptativas de la tasa metabdlica, y al mismo tiempo pueden
reasignar esta energia ahorrada a otras actividades (Heldmaier, 1993; Nespolo, 2000).
Sin embargo, Bozinovic et al. (2004) documentaron que la TMB en O.degus en vida
libre no se ve modificada por la estacionalidad en un ambiente mediterraneo de Chile
central. Efectivamente estos autores encontraron que la TMB no presenta variaciones
significativas entre las estaciones de invierno, otofio, primera y verano. Como Octodon
degus es un roedor social que vive en grupos de cuatro o mas individuos que comparten
el mismo sistema de madrigueras (Fulk, 1976; Yanez, 1976, Vasquez, 1997) y realiza
huddling en la naturaleza, se podria inferir que las conductas termorregulatorias como el
huddling podrian ser un mecanismo compensatorio que ayude a este roedor mantener

una TMB relativamente estable a lo largo del afio.
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Sin embargo, son diversos los factores que pueden afectar los gastos
metabolicos de animales agrupados y no-agrupados. Entre los mas importantes cabe
destacar la disminucién del drea corporal expuesta al ambiente (Canals et al. 1998), el
microclima local (Hayes, 1992) y el efecto socio-fisiologico (Contreras, 1984;
Speakman & Rossi, 1999). Esta tultima hipdtesis se refiere a que existiria una
disminucion en el gasto metabolico de animales agrupados pues tienden a disminuir sus
niveles de ansiedad al percibir visual u olfativamente a sus pares (Martin et al., 1980;
Contreras, 1984). Sin embargo, el efecto socio-fisiolégico no tendria un efecto
significativo en este estudio, debido a que los individuos que estan agrupados de a cinco
y aclimatados a 30°C no presentan una disminucion significativa de la TMB en
comparacion a individuos solitarios (Figura 1).

Sumado a lo anterior, la disminucion del gasto energético individual dentro del
grupo que realiza huddling también tiene un costo per capita, ya que el combustible
consumido por la termogénesis es generado individualmente, aunque los beneficios son
compartidos por el grupo (Haig, 2007). De esta forma, surge la pregunta ;Existen
individuos que sean mas beneficiados que otros en el huddling? Segun Bustamante et al.
(2002), individuos del roedor Phyllotis darwini de pequefio tamano se ven mas
favorecidos por el huddling que individuos mas grandes, especialmente a temperaturas
bajo la ZTN. Otros estudios experimentales demuestran que no todos los individuos del
grupo que efectian huddling reciben los mismos beneficios, ya que por ejemplo, los
individuos que son competidores dominantes pueden ocupar la mejor ubicacion en el

centro del grupo (Shank & Alberts, 1997). Sin embargo, experimentos de Bautista et al.
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(2008), muestran que las crias de conejos (Orytolagus cuniculus) comparten las ventajas
térmicas al moverse continuamente dentro del grupo. En este sentido, seria interesante
estudiar el efecto del tamafio corporal, ontogenia y jerarquia social dentro del grupo
sobre los beneficios energéticos a mediano plazo (efecto de aclimatacion) del huddling
en O. degus adultos y juveniles. Ademas, desde el punto de vista comparativo, seria
interesante también, realizar experimentos de aclimatacion en individuos agrupados de
otras especies que exhiben diferentes grados de sociabilidad.

Por otra parte, este estudio también reveld que existe una asociacion negativa
entre la TMB y la conductancia térmica en O. degus (Figura 6), lo cual sugiere que al
disminuir la TMB por efecto del huddling, la conductancia térmica aumentaria. Por lo
tanto, los animales que conforman grupos tienen una mayor conductancia térmica y
menor TMB al ser medidos en cdmaras metabolicas de manera individual. Esta situacion
puede deberse a que los individuos que conforman grupos y son aclimatados a bajas
temperaturas, estan mas protegidos y no necesitan aumentar su aislacion térmica para
disminuir la liberacion de calor al ambiente. Por el contrario, en los animales solitarios,
seria esperable un aumento en la aislacion térmica. Por lo tanto, la aclimatacién térmica
y el huddling, pueden ocasionar cambios en la conductancia térmica.

Sin embargo, los andlisis por tratamientos revelaron que la conductancia
térmica individual en O. degus fue menor solo en los individuos aclimatados a 15°C,
independiente del mimero de animales agrupados. De esta manera, los resultados de esta
tesis sugieren que en comparacion al factor temperatura, el agrupamiento no tendria un

efecto tan importante. No se tiene una clara explicacion funcional para la diferencia
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existente entre los andlisis correlaciénales y los promedios grupales, pero es posible que
los cambios metabdlicos debido al agrupamiento sean menos rigidos que las
modificaciones que ocurren a nivel morfolégico. Debido a que estos pequefios
mamiferos no pueden incrementar significativamente su pelaje puesto que podria a su
vez restringir su locomocion (Cutrera & Antinuchi, 2004) el huddling les permitirian
disminuir la superficie corporal expuesta al frio y asi reducir la pérdida de calor al
ambiente, lo cual seria determinante para su sobrevivencia (Bozinovic & Merritt, 1991;
Shmidt-Nielsen, 1997; Hill, 2005). Futuros estudios entonces serdn necesarios para
determinar los mecanismos que explicarian la asociacion entre el cambio metabdlico y la
conductancia térmica por aclimatacion en O. degus.

Finalmente, también se encontré que la TMB se encuentra correlacionada
positivamente con la PTAE en O. degus, al igual que lo demuestran otros trabajos
(Williams & Tielmans, 2000; Cavieres & Sabat, 2008). Efectivamente al disminuir la
TMB por efecto del huddling, la PTAE también disminuye. La disminucién de la TMB
ayuda a disminuir la produccion de calor endogeno lo que disminuye los requerimientos
hidricos del enfriamiento por evapotranspiracion (Dawson, 1984).) Por lo tanto, el
huddling podria contribuir a la reduccion de la pérdida de agua por evaporacion (véase
Baudinette, 1972; Yahav & Buffenstein, 1991; Scantlebury et al. 2006a; 2006b;
Bozinovic et al. 2007). Esto ultimo, concuerda con las caracteristicas ecoldgicas de O.
degus, quién habita ambientes aridos y semi-aridos, y ha desarrollado diferentes
estrategias morfologicas, fisiologicas y conductuales para evitar la deshidratacion

(Bozinovic & Contreras, 1990a), la cual constituye un verdadero riesgo para la
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sobrevivencia de los organismos (Caughley & Sinclair, 1994; Hill, 2005).Este efecto del
huddling sobre la PTAE, ha sido documentada para otros roedores incluyendo fosoriales
(Yahav & Buffenstein, 1991; Scantlebury, 2006a; 2006b). Este efecto podria explicar las
diferencias entre las diferentes estructuras sociales en roedores (e.g vida en grupo o
solitaria) (Gilbert et al.2010) y podria ayudar a hacer frente a altas y/o bajas
temperaturas y a periodos de sequias (Baudinette, 1972).

En resumen, los resultados de esta tesis indican que el huddling no solo
disminuye la tasa metabolica de los individuos mientras estdn agrupados sino que
ademas provee de un significativo ahorro energético que persiste a nivel individual
posterior a la agrupacién; todo lo cual provocaria cambios a mediano o largo plazo en

las tasas de gasto de energia.
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CONCLUSION

A bajas temperaturas de aclimatacion el huddling ejerce un efecto modulador
sobre la plasticidad fenotipica de la tasa metabélica basal individual en O. degus. Esto se
ve reflejado en una disminucion de la TMB en roedores agrupados y aclimatados a bajas
temperaturas, respecto a animales solitarios.

Al mismo tiempo, la conductancia térmica individual en roedores aclimatados al
frio y que realizan huddling, solo se ve afectada por la temperatura de aclimatacién y no
por el nimero de individuos que componen el grupo. Del mismo modo, el huddling
disminuye los requerimientos hidricos al decaer la PTAE, por efecto del descenso en la
TMB.

Debido a que el proceso de aclimatacion a bajas temperaturas y la conducta de
agrupamiento generan una disminucion de la TMB y PTAE de manera individual en O.
degus, su accion combinada podria constituir un ahorro energético e hidrico sostenido en

el tiempo.
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