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RESUMEN

Una de las hipétesis propuestas para explicar las variaciones en las tasas metabdlicas,
una vez removido el efecto del tamafio, es la hipdtesis de habitos alimentarios (HHA),
que relaciona la tasa metabdlica basal (TMB) independiente de la masa con las
caracteristicas de la dieta (i.e. disponibilidad, predictibilidad y calidad). En esta tesis, se
investigd si variaciones estacionales en la calidad y disponibilidad de recursos tréficos,
generan cambios en la dieta y el.nicho tréfico, y finalmente, en la TMB del marsupial
chileno Thylamys elegans. Debido a cambios en la oferta ambiental de presas, €s
probable que individuos capturados en primavera consuman principalmente insectos
(dieta de alta calidad), presentando un aumento en la TMB y en los valores de §'°N de la
sangre, ¥ una disminucién en la amplitud de nicho tréfico. En cambio, individuos
capturados en otofio incorporarian frutos en la dieta (dieta de baja calidad), por lo que
presentarian una reduccién en la TMB y en los valores de 8!°N, y un aumento en la
amplitud de nicho troéfico. Para poner a prueba esta hipétesis, se utilizaron metodologias
estandar de estimacion de la TMB, unido a metodologias actuales que permiten estimar

el uso de recursos troficos, como es el anélisis de is6topos estables. Los resultados de
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este estudio mostraron que la TMB masa-independiente no difirié entre primavera y
otofio. No obstante, y contrario a lo esperado, los animales capturados en otofio
presentaron valores isotdpicos de nifrégeno significativamente mayores que los
capturados en primavera. Ademas, se encontré que Ia amplitud de nicho tr6fico no varié
entre estaciones. La ausencia de variacién en la TMB y nicho tréfico, sumado al
enriquecimiento en "N registrado en los tejidos de los individuos durante el otofio,
podrian indicar que el consumo de frutos es insuficiente como para desencadenar
cambios en la TMB. Asimismo, las diferencias encontradas en los valores isotépicos de
los individuos seria mds bien una consecuencia del consumo de larvas de insectos en
invierno y primavera e insectos adultos en verano y otofio. Lo anterior, debido a que las
larvas son més abundantes en inviemno y primavera y se encuentran empobrecidas en el
isdtopo '°N, respecto a insectos adultos. No obstante, para que esta suposicidén sea
correcta, las larvas e insectos adultos no deberian constituir un cambio importante en
cuanto a calidad nutricional para la dieta de Thylamys elegans, ya que, si asi fuera, se

habrian registrado cambios en la TMB de los individuos.
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ABSTRACT

The food-habit hypothesis (FHH) is one of the most accepted hypotheses to explain
variations in metabolic rates once removed the size effect, linking the mass-independent
basal metabolic rate (BMR) with the characteristics of diet (i.e. availability,
predictability and quality). In this thesis, I analyzed if seasonal variations in the quality
and availability of food resources caused changes in diet composition and trophic niche,
and ultimately in the BMR of the Chilean marsupial Thylamys elegans. Due to seasonal
changes in prey abundance and availability, I hypothesize that individuals captured in
spring mainly consume insects (a2 high quality dief), showing an increase in BMR and
8N values in blood, and a decrease in the trophic niche width. Conversely, during the
autumn individuals would incorporate fiuits in the diet (a low quality diet), showing a
reduction in BMR and 8N values, and an increase in trophic niche width. To test this
hypothesis, I used standard methodologies to estimate BMR, coupled with current
methodologies to estimate the use of trophic resources, such as the stable isotope
analysis. The results showed that mass-independent BMR did not differ between spring

and autumn, Contrary to predicted, individuals from autumn showed higher §'°N values
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than those of spring. In addition, the trophic niche width did not differ between seasons.
The lack of variation in BMR and trophic niche width, as well as the >N enrichment
registered in the individuals from autumn, could indicate that consumption of fruits is
not enough to produce changes in BMR. Also, higher 8!°N values in autumn could be
explained because 7. elegans eats adult insects in summer and autumn seasons, but
insect larvae in winter and spring, which are depleted in °N in relation to adult insects.
However, to accept this assumption, larvae and adult insects should not be different in
terms of nutritional quality for 7. elegans, because if so, changes in BMR of individuals

would have been registered.




1. INTRODUCCION

El estudio de la variacion de la tasa metabolica en animales ha sido de importancia para
la elaboracidn de teorias que relacionan la energética con caracteristicas ecologicas, tales
como la riqueza y distribucion de especies, esfuerzo reproductivo y estrategias de
historia de vida (Brown ef al. 2004). Una de las tasas metabdlicas més examinadas en
endotermos es la tasa metabolica basal (TMB), que se define como la tasa minima de
energia necesaria para e¢l mantenimiento de un individuo, medida en un organismo
adulto, postabsortivo, en condiciones de descanso, y dentro de la zona termoneutral de la
especie (McNab 1997, McNab 2015). La TMB ha sido usada frecuentemente como un
indice del presupuesto energético de los animales, y puede presentar grandes variaciones
a nivel intra e inter-especifico (Bozinovic 1992). Estas variaciones parecen estar
relacionadas, al menos en parte, con atributos de los organismos (e.g. nivel de actividad,
masa; Hayssen & Lacy 1985, Careau et al. 2008, Clatke et al. 2010) o con
caracteristicas del ambiente (e.g. temperatura, productividad; Mueller & Diamond 2001,

White et al. 2007).




Uno de los principales factores que explican la variaciéon en TMB es la masa corporal
(Kleiber 1932, Kieiber 1961, McNab 1980, McNab 1988, McNab 2002}, sin embargo, al
remover el efecto de la masa, aiin queda un remanente de variaciéon (McNab 1988,
McNab 1992, Cruz-Neto & Jones 2005, McNab 2013). En este sentido, a nivel inter e
intra-especifico la TMB masa-independiente ha sido relacionada con factores ecoldgicos
y ambientales (Tieleman & Williams 2000, Mueller & Diamond 2001, Lovegrove 2003,
Cruz-Neto & Bozinovic 2004, Cruz-Neto & Jones 2005, Bozinovic ef al. 2007a, McNab
2013). Una de las hipdtesis mas estudiadas, aunqgue debatible, es la hipétesis de hébitos
alimentarios (HAA), que relaciona la TMB masa-independiente con la dieta (McNab
1986, Geluso & Hayes 1999, Bech et al. 2004, Piersma et al. 2004, Bozinovic et al.
20072, Sabat et al. 2009, Bozinovic & Sabat 2010). Esta hipétesis asocia tres elementos
de la dieta que inducirian variacion en la TMB: disponibilidad, predictibilidad y calidad
del alimento (Cruz-Neto & Bozinovic 2004). Bésicamente, 1a hipdtesis predice que el
consumo de una dieta de bajo contenido energético o poca digestibilidad, producira una
menor TMB masa-independiente (McNab 1986). Uno de los principales problemas que
emergen de los andlisis inter-especificos, es que asumen que los rasgos son fijos, ignoran
la variabilidad entre individuos, y no toman en cuenta variaciones por efecto de la
filogenia (Cruz-Neto et af. 2001, Bozinovic et al. 2009). Por lo anterior, hoy en dia han
tomado mayor relevancia los estudios que analizan las variaciones de la TMB a nivel
intra-especifico. Estos analisis pueden compensar muchos de los problemas asociados a
las comparaciones inter-especificas (Cruz-Neto & Bozinovic 2004), y permitirian

establecer las causas proximales de las variaciones en la TMB (Cruz-Neto ef al. 2001).




Algunos estudios han establecido el efecto de la disponibilidad y calidad del alimento
sobre la TMB masa-independiente de poblaciones de micromamiferos a nivel intra-
especifico (Veloso & Bozinovic 1993, Silva-Duran & Bozinovic 1999, Nespolo et al.
2002, Bozinovic et al, 2007a, Bozinovic et al. 2007b, Bozinovic et al. 2009) y aves
paseriformes (Sabat et al, 2009, Sabat et al. 2010, Maldonado et al. 2012). No obstante,
estos estudios han mostrado resultados contrastantes en cuanto al apoyo de la HHA. En
este sentido, Bozinovic et al. (2004) indican que las discrepancias entre los distintos
estudios se deberfan a inconsistencias en la determinacién de la dieta. Ademas, Sabat et
al. (2009) indican que los métodos utilizados para la determinacién de los hébitos
alimentarios (e.g. andlisis de contenido estomacal (ACE), o andlisis de fecas (AF))
entregan informacion de la dieta en una escala temporal diferente al tiempo necesario
para producir cambios en los rasgos fisiolégicos (e.g. TMB). Es decir, los analisis
tradicionales (e.g. ACE) proveen informacién instantdnea del consumo de presas,

mientras que el tiempo requerido para modificar la TMB podria ser mayor.

Tradicionalmente se han utilizado ¢l ACE y el AF para estudiar la dieta de mamiferos
insectivoros (Dickman & Huang 1988). No obstante, a pesar de que estos métodos
permiten estimar ¢l tamafio y masa de las presas, tienen algunas desventajas, como por
gjemplo, que se puede subestimar la contribucion en la dieta de presas de pequefio
tamafio y cuerpo blando (Belwood & Fenton 1976). Una herramienta alternativa que se
utiliza con éxito hoy en dia es el analisis de isétopos estables (AIE). El AIE permite
determinar la composicion de la dieta en distintas escalas temporales, dependiendo de la

tasa metabdlica de los diferentes tejidos del depredador (Tieszen et al. 1983), asi como




describir los flujos de energia y estructura de las tramas tréficas (Newsome ez al. 2012).

Para estimar el uso de recursos tréficos de los animales, los isdtopos més utilizados son
el N y el 13C (Martinez del Rio ez al. 2009b). El uso e interpretacién de ambos isGtopos
se basa en la premisa de que sus valores son determinados principalmente por la dieta de
los consumidores (Webb et al. 1998), ya que la marca isotépica de los tejidos del
consumidor se incrementa linealmente con un incremento de la marca isotopica de la
dieta (Darr & Hewitt 2008, Robbins et al. 2010, Sabat et al. 2013). Los valores
isotépicos de nitrégeno (8!'°N), por un lado, se utilizan como indicador del nivel tréfico
de los individuos en las tramas tréficas (Fobson et al. 1994), ya que este isétopo se
incrementa ~3,4%o, en promedio, entre la dieta y los tejidos del consumidor (DeNiro &
Epstein 1981, Vander Zanden & Rasmussen 2001). En el caso de los valores isotpicos
de carbono (8'3C), este is6topo aumenta sélo ~1%o por nivel tréfico (DeNiro & Epstein
1978, Vander Zanden & Rasmussen 2001), por lo que representa las variaciones de la
base de la red tréfica y permite determinar las fuentes originales de carbono de la dieta

(Layman et al. 2012).

Frecuentemente, los valores isotopicos de carbono y nitrégeno han sido representados en
un espacio bivariado (8!*C vs. §'°N), el cual ha sido denominado espacio isot6pico o 8-
espacio (Newsome ez al. 2007, Layman et al. 2012). La variacién de los valores de §*C
y 85N de los individuos de una especie dentro de este espacio bivariado, es un indicador
de la amplitud de nicho tréfico o “nicho isotdpico” (Bearhop ef al. 2004, Newsome et al,

2007). Ademas, es 1til para determinar la diversidad y redundancia en las redes tréficas




(Layman et al. 2007, Jackson et al. 2011), y permite evaluar solapamiento o segregacion
de nicho isotdpico dentro o entre especies (Franco-Trecu ef al. 2012, Santos et al. 2015).
El tamafio del nicho isotopico puede cambiar debido a variaciones en la disponibilidad
de alimento (Lehmann et al. 2015) y/o debido a respuestas individuales ante cambios
estacionales en el ecosistema (Martinez del Rio et al. 2009a). En general, si los
individuos consumen una mayor variedad de presas en un periodo determinado,
presentardn una mayor variacién en los valores isotopicos de sus tejidos (i.e., un nicho
isotépico mas amplio; Bearhop et al. 2004). En este sentido, un nicho isotdpico mas
amplio implica que los individuos de una poblacién se alimentan de presas de varios
niveles tréficos y/o provenientes de distintas vias fotosintéticas (e.g. plantas de

metabolismo fotosintético C3 y C4; O’Leary 1981).

Dentro de los estudios que han probado la HHA en micromamiferos, algunos trabajos
muestran que los marsupiales entran en sopor al disminuir la disponibilidad y calidad del
alimento, con el fin de ahorrar energia (Sabat et al. 1995, Silva-Durdn & Bozinovic
1999, Bozinovic et al. 2005, Bozinovic et al. 2007b, Nespolo et al. 2010). Debido a lo
anterior, es esperable que individuos que consuman una dieta de baja calidad presenten
una TMB menor, respecto a individuos que consuman una dieta de mayor calidad. En
esta tesis se utilizé como modelo de estudio al marsupial didelfimorfo Thylamys elegans,
que habita el ambiente mediterraneo de Chile central (Palma 1997). Thylamys elegans,
comminmente Ilamado yaca, es principalmente insectivoro, pudiendo incorporar
alternativamente frutas y semillas en su dieta (Meserve & Glanz 1978, Meserve 1981,

Glanz & Meserve 1982, Mufioz-Pedreros ef al. 1990). Esta especie encuentra




variaciones estacionales naturales en la calidad y disponibilidad de recursos troficos
(Meserve 1981), lo que podria conducir a variaciones en la dieta y nicho tréfico, y
finalmente, en su TMB. Sin embargo, solamente existen antecedentes indirectos de
posibles variaciones estacionales en el uso de recursos tréficos por parte de T. elegans
(Sabat & Bozinovic 1994). Estos autores, encontraron que la actividad de la enzima
digestiva sacarasa aumenta en €l verano, lo que sugiere un aumento en el consumo de
frutos en este periodo del afio. Por lo tanto, se espera que T. elegans presente una dieta
més faunivora en primavera, ya que en este periodo se producen los maximos de
abundancia de insectos en la zona central de Chile (Fuentes & Campusano 1985, Lopez-
Calleja 1995). De acuerdo a la HHA, estos individuos deberian presentar un incremento
en su TMB debido al consumo de una dieta alta calidad (insectos). En cambio,
individuos capturados en otofio incluirian alternativamente frutos en su dieta, los cuales,
poseen una menor asimilacion de nutrientes que las proteinas, constituyendo una dieta
de baja calidad para esta especie (Sabat et al. 1995). Por ende, estos ejemplares deberian
presentar una reduccion en el presupuesto energético, traduciéndose en una disminucién
de la TMB. Se espera ademds, que al consumir mayoritariamente insectos, los
individuos de primavera presenten mayores valores de 8'°N (i.e. mayor nivel tréfico).
Por el contrario, los individuos de otofio presentarfan menores valores de §'°N debido al
consumo de frutos (f.e. un menor nivel tréfico). En el caso del carbono, como este
isdtopo se conserva a través de los niveles troficos, se espera que los individuos de
primavera presenten menores valores de 8'>C por efecto de la pluviosidad del ambiente

entre ambas estaciones. Todo lo anterior, deberia producir una mayor amplitud de nicho




isotépico en los ejemplares de otofio, particularmente en el eje de 8'°N, debido a la

diversificacion de la dieta.

1.1. Hipoétesis

Debido a cambios estacionales en la calidad y disponibilidad de alimento, 7. elegans
presenta variaciones en la tasa metabolica basal entre otofio y primavera. A su vez,
presenta una variacion estacional en la dieta y amplitud de nicho tréfico, incorporando

una mayor proporcién de componentes vegetales en el periodo de escasez de insectos.

A partir de esta hipdtesis se predice lo siguiente:

® Se espera que individuos capturados en primavera presenten una TMB mayor
que los individuos capturados en otofio, debido al consumo de una dieta de menor
calidad por parte de estos ultimos.

e Se espera que individuos de 7. elegans capturados en primavera presenten
mayores valores de 8N en sus tejidos, debido que su dieta estard compuesta
mayoritariamente por insectos. Por el contrario, los tejidos de individuos capturados
en otofio se encontraran empobrecidos en 8'°N respecto a los individuos capturados

en primavera, debido a la incorporacién de fruta en la dieta.




s Se espera que ejemplares de 7. elegans capturados en otofio presenten mayores
valores de §'3C, debido a la menor cantidad de pluviosidad en esta época, respecto a
los individuos capturados en primavera.

e Se espera que individuos capturados en otofio presenten un nicho frofico de
mayor amplitud en relacién a ejemplares capturados en primavera, debido a la

incorporacién de frutas en la dieta,

1.2. Objetivos Generales

Determinar las posibles variaciones estacionales en la tasa metabdlica basal de Thylamys

elegans en dos estaciones contrastantes en calidad y disponibilidad de recursos tréficos.

Determinar las variaciones de la dieta y de nicho trofico en I. elegans en primavera y

otofio a través del andlisis de is6topos estables.

1.3, Objetivos Especificos:

e Determinar las variaciones en la tasa metabodlica basal de 7, elegans entre

primavera y otofio.




e Determinar las posibles variaciones estacionales en los valores isotdpicos de
nitrogeno y carbono de 7. elegans.

o Comparar ]la amplitud de nicho trofico de T. elegans entre primavera y otofio.




L

2. METODOLOGIA

2.1. Captura de animales

Durante la primavera de 2014 (octubre) y otofio de 2015 (abril) se capturaron un total de
22 individuos de T. elegans (primavera, n = 9; otoiio, # = 13), en el sector de Quebrada
de La Plata, Maipd (33°29°37°S - 70°53°22°W). Ambos periodos presentan
condiciones contratantes de productividad, pero muy similares en temperaturas (octubre:
media; 14,5°C, min: 8,2°C, méx: 23,3°C; y abril: media: 14,2°C, min: 8°C, méx: 23°C;
http://www.atmosfera.cl/HTML/climatologia/DATOS/CHILECENTRC.HTM). Para
capturar los animales se utilizaron 205 trampas Sherman cebadas con platano y atin,
colocindose al menos cinco trampas por arbusto durante la noche. Las trampas fueron
revisadas todos los dias entre las 08:00 y 09:00h. Una vez capturados, los animales
fueron trasladados en cajas de plastico inmediatamente al Laboratorio de Ecofisiologia

Animal de la Universidad de Chile.
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2.2. Medicidn de Tasa Metabdlica Basal (TMB)

Como se menciond anteriormente, €l concepto de TMB se refiere a la estimacién del
gasto energético en animales adultos que no se encuentran en crecimiento, Debido a que
durante el otofio se capturaron ejemplares de menor tamafio (véase Resultados), en
estricto rigor se deberia utilizar el término tasa metabdlica de reposo (TMR). Sin
embargo, para efectos de esta tesis, se utilizara el término TMB como sindénimo de

TMR.

Las mediciones de metabolismo se realizaron el mismo dia de captura durante la fase de
inactividad de los animales (entre las 10:00 y 18:00h), utilizando un sistema
computarizado de respirometria de flujo abierto. Se estimé la TMB de los individuos
evaluando el consumo de oxigeno (VO2). Para esto, los individuos fueron introducidos
en camaras metabolicas (1L) a 30°C (dentro de la zona termoneutral de la especie;
Nespolo et al. 2002) por 5h, tiempo suficiente para estabilizar el consumo de oxigeno
(Nespolo et al. 2002). La camara metabdlica se encontraba unida a un controlador de
flujo que introducia aire seco a una tasa de 500mi/min. El aire pasoé a través de granulos
de Baralyme® y Drierite® para extraer el CO:z y el agua, respectivamente, antes de pasar
por la camara metabdlica. Finalmente, el aire que salié de la cdmara volvié a pasar por
una columna de Drierite® y fue muestreado cada 5s en un analizador de Oz FoxBox
(Sable Systems, Nevada). El consumo de oxigeno fue calculado segin la formula de

Whiters (1977). Los valores de consumo de oxigeno fueron obtenidos a partir del
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promedio de los valores del aire excurrente durante un periodo de 15 minutos
consecutivos después de que se alcanzd un estado estaciopario minimo. Antes de la
medicion de la TMB, se midio6 la masa de los individuos (M) en una balanza electrénica
(= 0,001 g), y después de la medicién de metabolismo, se midi6 la temperatura cloacal
(Tc) con una termocupla digital (& 0,1 °C). Los datos de consumo de O fueron

registrados y procesados en el software Expedata (Sable Systems International).

2.3. Anélisis de is6topos estables

Posterior a las mediciones de metabolismo, se obtuvo una muestra de sangre de los
animales {75-150 pl). Se estimé que los isétopos de carbono y nitrégeno de la sangre de
las yacas representarian la dieta para un periodo de ~30-60 dias (Hobson 1993,
MacAvoy et al. 2006). Las muestras de tejido sanguineo fueron obtenidas mediante
puncién de la vena coccigea y con la ayuda de un capilar heparinizado. Luego, se
depositaron sobre un portaobjetos y fueron secadas en una estufa a 60°C por 48h.
Posteriormente, las muestras fueron extraidas del portaobjetos con un bisturi y se
depositaron en tubos Eppendorf para ser enviadas al Center for Stable Isotopes,

University of New Mexico, para el analisis de la proporcion isotopica de C y N,

La proporcion de cada isotopo fue expresada en notacion delta (8) segiin la siguiente

ecuacion (Karasov & Martinez del Rio 2007):
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515N 0 513C - Rmuestra - Resténda‘r 1000

Resténa‘_ar

Donde 8N o 8'°C es la diferencia en la composicién isotépica entre la muestra y un
estandar en partes por mil (%o); R es la proporcién entre el isétopo pesado y el liviano
(i.e. "'N/'N) de la muestra y el estindar. El esténdar que se utiliza para el Carbono es el
PDB (PeeDee Belemnite), que corresponde a un fosil marino del Cretacico (Belemnitella
americana). En el caso del Nitrogeno, se utiliza como estandar el nitrégeno atmosférico,
dado que en el aire el N se mantiene constante. El valor del estandar del carbono

{PDB) es 0,011180 %o, y para el nitrogeno (N2 atmosiérico) es 0,0036765 %o (Fry 2006).

Se corrigieron los datos isotdpicos de las yacas de acuerdo a la composicion isotdpica de
la base de la red tréofica presente en el sitio de estudio. Para esto, se utilizaron los valores
isotdpicos de plantas colectadas en invierno y verano (Maldonado, datos no publicados,
Tabla 1). Los valores comregidos se obtuvieron de acuerdo a la siguiente ecuacidn

(Olsson et al. 2009):

5X _ 0X consumidor — OXestacion
corregido —

Restacidn

Donde 8Xcomegido corresponde al valor isotépico de *C o ®N corregido por la oferta
ambiental, 8Xconsumidor corresponde al valor isotdpico del consumidor (i.e. un individuo
de I. elegans), dXesucion corresponde a valor isotopico promedio de las plantas de la

estacion correspondiente, ¥ Resacisn corresponde al rango de valores isotopicos de las
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plantas de la misma estacién (i.e. valor maximo menos valor minimo). Para corregir los
datos de primavera se utilizo la linea base de invierno, mientras que para corregir los

datos de otofio, se utilizé la linea base de verano.

2.4. Amplitud de nicho isotopico

Para analizar la amplitud del nicho isot6pico (nicho tréfico) de 7. elegans entre las dos
estaciones del afio, se usaron cuatro métricas de nicho (Layman et al. 2007): rango de
carbono (CR), rango de nitrogeno (NR), poligonos convexos o area total (TA), y drea
estandar de la elipse (SEA). CR es la diferencia entre el valor méximo y minimo de §'*C
para cada estacién, y representa la diversidad de presas que consume el depredador, en
el sentido de presas de distintos habitats. Del mismo modo, NR es la diferencia entre el
valor maximo y minimo de 8'°N para cada estacién, e indica si los individuos estén
consumiendo presas de niveles tréficos diferentes. TA analiza los valores de 813C y 81°N
en un d-espacio, y es una medida directa de la amplitud de nicho tréfico, y una
aproximacion a la diversidad de presas que consume cada especie. SEA representa el
drea nucleo del nicho isotopico de cada especie (Jackson et al. 2011), el cual fue
corregido para tamafios de muestra pequefios {(SEAc; Jackson & Britton 2014).
Finalmente, se compard el grado de sobreposicion de los nichos isotdpicos (SEAc) entre

los individuos de primavera y otofio.
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Tabla 1. Valores de 8!°N y 8'°C de 30 especies de plantas colectadas en invierno y

verano en Quebrada de la Plata, Chile.

Especie Invierno Verano
SISN S SISN S13C
Acacia caven 6.9 -29.7 3.0 -28.2
Baccharis linearis -3.3 -26.0 -0.1 -25.6
Baccharis sp. 9.4 -29.9 5.5 -26.9
Senna candolleana -0.5 -26.3 -0.2 -26.2
Cestrum parqui 7.4 -27.7 7.1 -27.5
Porlieria chilensis 29 -26.0 2.6 -28.1
Proustia sp. -1.7 -27.6 -0.4 -274
Schinus molle 1.7 -27.4 0.9 227
Solanum crispum 4.7 -25.1 7.6 -23.1
Podanthus mitiqui -1.4 -28.2 0.4 -27.3
Flourensia thurifera 0.5 -27.5 23 -253
Retanilla trinervia -0.8 -26.9 2.2 -26.3
Eupatorium salvia 1.2 -27.5 3.2 -26.9
Baccharis sp. -0.1 -28.1 1.7 -23.2
Colliguaja odorifera 0.3 -25.9 -3.3 -26.0
Centaurea solstitialis 8.6 -30.7 5.0 -24.4
Anthemis cotula 5.3 -32.5 5.3 -28.0
Graminea spl 0.1 -27.3 -0.8 -26.3
Avena barbata 0.0 -28.0 -1.5 -25.9
Lycium chilense 11.4 -30.9 6.5 -25.6
Rubus sp. 7.1 -26.1 6.0 -24.4
Brassica spl 9.9 -30.1 8.0 -25.8
Lithraea caustica -1.2 -23.6 0.9 -24.4
Cestrum parqui 7.7 -29.7 8.2 -28.7
Urtica sp. 12.6 -31.9 10.1 -25.9
Eschscholzia californica 6.0 -28.7 6.5 -28.4
Fabacea spl 6.8 -31.0 0.7 -26.9
Taraxacum officinale 11.5 -31.4 4.7 -29.8
Loasa sp. 2.3 -26.7 1.5 -30.9
Geranium spl 4.1 -29.3 6.8 -30.7
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2.5 Anélisis estadisticos

Todos los datos isotdpicos, masa y TMB fuecron analizados mediante las pruebas de
Shapiro-Wilk y Levene para determinar normalidad y homogeneidad de varianzas,
respectivamente. Se analizé la variacion estacional en la masa de los individuos
capturados mediante una pruecba de Mann-Whitney. Ademds, se realizé una regresion
lineal simple entre el log TMB y el Jog M. para evaluar si la masa corporal de los
individuos afecta a la TMB (log TMB = log a + b log M), y luego se obtuvieron los
residuos de la tasa metabdlica basal (en funcién de M.). Posteriormente, se realizé una
prueba t de Student para analizar las variaciones estacionales en los residuos de la TMB.
Con el fin de determinar si existen cambios estacionales significativos en la posicion del
nicho isotépico de T elegans, se analizaron los valores corregidos de 8'*C y 8'°N entre
primavera y otofio mediante un andlisis multivariado de varianza (MANOVA). En el
caso de los datos brutos, se realizd una prueba de Mann-Whitney ya que no cumplieron
el supuesto de normalidad. Ademas, también se analiz6 la variacidn estacional de los
valores isotépicos de carbono y nitrdgeno de la base de la red trofica (plantas) mediante

un MANOVA.

Todos los andlisis estadisticos se realizaron en el software libre R (R Development Core
Team 2011), y particularmente, se realizo el célculo de las métricas de nicho y grado de
solapamiento de nicho isotdpico utilizando el paquete SIAR de R (Parnell ez al. 2008,

Jackson et al. 2011). Para las comparaciones estadisticas de la amplitud de nicho
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isotépico de T. elegans entre las dos estaciones, se utilizé un estimado Bayesiano del
SEA (SEAg; Jackson et al. 2011). Este método utiliza una simulacién de Montecarlo
basado en cadenas de Markov (MCCM) con 10.000 iteraciones para calcular el SEAg. A
partir de la distribucién de resultados del andlisis Bayesiano, se calcul6 la proporcion
elipses (SEAg) de primavera que fuesen mds pequefias que las elipses de otofio, como un
proxy de la probabilidad que un grupo fuese menor que el otro (Jackson et al. 2011).
Ademas, para corroborar estos resultados se analizaron los intervalos de confianza (IC)

de las elipses Bayesianas.
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3. RESULTADOS

3.1 Masa corporal

En la Figura 1 se muestra la masa corporal promedio de las 22 yacas capturadas en
otofio y primavera. La masa promedio fue de 27,3 + 11,4g. La masa de los individuos de
primavera (masa: 40,0 = 5.0g) fue significativamente mayor a los individuos de otoiio

(masa: 18,5 & 2,4g; U =253, P <0,001; Figura 1).
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Figura 1. Variacion estacional en la masa corporal (g) de los individuos de T. elegans
capturados en Chile central. Los valores representados corresponden al promedio £ DE.

Letras distintas indican diferencias significativas.

3.2 Tasa metabdlica basal

Todos los individuos se encontraron en eutermia luego de la medicion de TMB. La tasa
metabolica basal total (sin corregir por la masa) fue significativamente mayor en los
individuos de primavera (U = 253; P < 0,001; Figura 2). No obstante, como se observo
que la TMB de T elegans era influenciada por la masa corporal de los animales (R* =
0.89, P < 0,001), al analizar los residuos de la TMB (en funcién de M), no se

encontraron diferencias significativas en la TMB masa-independiente de los individuos
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capturados en ambas estaciones (t120 = 0,93, P = 0,362; Figura 3).
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Figura 2. Variacion estacional en la tasa metabdlica basal total (ml Ox/h) de los 22
individuos de 7. elegans capturados en Chile cenfral. Los valores representados

corresponden al promedio & DE. Letras distintas indican diferencias significativas.
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Figura 3. Variacion estacional de los residuos de la tasa metabdlica basal de 7. elegans
en Chile central. Los valores representados corresponden al promedio # DE. Letras

distintas indican diferencias significativas.

3.3 Analisis de isétopos estables

La Tabla 2 muestra los valores isotépicos promedio de los individuos capturados en
ambas estaciones. Los valores isotopicos de nitrégeno y carbono variaron

significativamente entre ambas estaciones, tanto en los datos brutos (8!°N: U =253, P<

0,000; 313C: U = 0,00, P < 0,001; Figura 4a), como para los datos corregidos (Lambda
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Wilks = 0,07, F219 = 135,97, P < 0,001; Figura 4b). El analisis post-hoc reveld que los
individuos de otofio se encontraron significativamente més enriquecidos en *C y PN,

que los individuos de primavera.

Por otro lado, los valores de 813C y 8'°N de las plantas fueron significativamente
distintos entre ambas estaciones (Lambda Wilks = 0,84, F257 = 5,45, P = 0,007). El
andlisis post-hoc mostré que las plantas colectadas en verano se encontraron
significativamente mas enriquecidas en *C respecto a las plantas colectadas en invierno.
Sin embargo, no se encontraron diferencias significativas en los valores de §1°N de las

plantas entre ambas estaciones.

Tabla 2. Valores promedio de §'°N y 8!°C de 22 individuos de T. elegans capturados en

dos estaciones del afio en Chile ceniral. Se presentan los datos brutos y corregidos por la

oferta ambiental (véase texto para detalles).

SI5N s13C
Estacién H
Media DE Media DE
Primavera 9 52 04 -25.9 0.3
Otofio 13 7.5 0.4 -23.3 0.5
Primavera {corregido) 9 0.12 0.03 0.26 0.03
Otoiio (corregido) 13 0.19 0.02 0.43 0.06
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3.4 Nicho isotopico entre estaciones

La Tabla 3 muestra el tamafio relativo de CR, NR, TA, SEAcy SEAB (= IC). El rango de
nitrégeno no varié entre estaciones, no obstante, el rango de carbono fue mayor en
otofio, tanto para datos brutos como corregidos. La superposicion del nicho isotdpico
entre ambas estaciones fue del 0%, para los datos brutos y corregidos por la oferta
ambiental (Figura 4a, b). Finalmente, el analisis de las SEAgs combinado con los valores
de sus respectivos intervalos de confianza, mostrd que la amplitud nicho isotdpico de los
individuos no difirié significativamente entre estaciones, tanto para datos brutos (P =
0,385; Figura 5a) como para los datos comregidos por la oferta ambiental (P = 0,208;

Figura 5b).
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Tabla 3. Métricas de amplitud de nicho isotdpico de los individuos de T. elegans

capturados en dos estaciones del afio en Chile central. Se presentan los datos brutos y

corregidos por la oferta ambiental de la zona (véase texto para detalles). IC corresponde

al intervalo de confianza del SEAR.

SEAB
Estacion n NR CR TA SEAc
Promedio IC (2,5 -97,5%)
Primavera 9 1,30 0,80 0,580 0,399 1,000 0,588 — 1,702
Otofio 13 1,30 1,30 0,870 0,428 1,161 0,611 -2,190
Primavera (corregido) 9 0,08 0,09 0,004 0,003 0,491 0,289 — 0,846
Otofio (corregido) 13 0,07 0,17 0,006 0,003 0,702 0,365 -1,324
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4. DISCUSION

El objetivo de esta tesis fue someter a prueba la hipdtesis de habitos alimentarios en un
ambiente natural, usando como modelo de estudio al marsupial didelfimorfo Thylamys
elegans. Esto es, verificar que individuos capturados en dos periodos con variacion
natural en la oferta alimentaria (calidad), presentaran variaciones en su dieta, y por ende,
cambios en la TMB. Para esto, se capturaron individuos en primavera y otoiio,
asumiendo que los ejemplares de primavera consumirian mayoritariamente insectos
(dieta de alta calidad), lo cual produciria un aumento en su tasa metabdlica basal. Por el
contrario, se esperaba que ejemplares capturados en otofio consumieran alternativamente
frutos (dieta de baja calidad) debido a la disminucion de la cantidad de insectos
disponibles en el ambiente, por lo que presentarian una reduccion en su TMB. En el caso
de las yacas de primavera, se esperaba que al consumir mayoritariamente insectos,
presentarian mayores valores de 8'°N (i.e. un mayor nivel tr6fico). Por el contrario, los
individuos de otofio presentarian menores valores de 5'°N debido al consumo de frutos

(i.e. un menor nivel trofico). En ¢l caso del carbono, como este isétopo se conserva a
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través de los niveles tréficos, se esperaba que las yacas de primavera presentaran valores
mas empobrecidos, debido a las variaciones en la pluviosidad del ambiente entre ambas
estaciones. Ademads, los individuos de otofio deberian presentar una mayor amplitud de

nicho tréfico debido a la diversificacion de 1a dieta.

4.1. Composicion isotopica

Los valores de 813C y 8'°N obtenidos en este estudio mostraron que T. elegans cambia
los valores de 8'°N y 8!3C entre primavera y otofio. En el caso del carbono, los valores
més enriquecidos en 13C registrados en las yacas de otofio podrian reflejar un cambio en
la base de la red trofica, ya que esta marca se conserva a través de los niveles troficos
(DeNiro & Epstein 1978, Vander Zanden & Rasmussen 2001). Esta idea es apoyada por
los resultados del andlisis de los datos isotdpicos de las especies vegetales colectadas en
la zona de estudio (Karin Maldonado, datos no publicados), que presentan justamente un
enriquecimiento significativo de 8'*C en verano. Las variaciones encontradas en los
valores isotdpicos de carbono de las yacas y productores primarios, podrian ser
producidas por diferencias en la cantidad de precipitacién entre ambas estaciones
(Meinzer et al. 1992, Stewart et al. 1995, Hartman & Danin 2010). En periodos de
escasez de agua (verano/otofio), las plantas cierran sus estomnas iJara disminuir la pérdida

de humedad en sus hojas (Farquhar et al. 1982). Esto disminuye la discriminacion contra
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el 13CO; durante la fijacién de carbono en la fotosintesis, por lo que las plantas se
enriquecen en el isGtopo pesado. Por el contrario, en periodos de lluvia
(invierno/primavera), las plantas abren sus estomas y el *CO; es discriminado durante la
fotosintesis, lo cual produce un empobrecimiento de este isétopo en los tejidos de la

planta.

El cambio en los valores isotdpicos de nitrégeno fue contrario a lo esperado. Esto es, los
individuos capturados en otofio presentaron valores de 5'°N mas altos que los individuos
capturados en primavera, Existen varjos factores que podrian explicar los resultados
encontrados en el nitrégeno. En primer lugar, varios estudios a nivel global muestran
una relacion negativa entre la pluviosidad media anual y el 8!°N de las plantas (Handley
et al. 1999, Murphy & Bowman 2006, Craine et al. 2009). Es decir, en zonas mds secas
las plantas poseen mayores valores de 8'°N, lo cual puede traspasarse a niveles tréficos
superiores (Murphy & Bowman 2006). Este patron podria explicar las variaciones
estacionales encontradas en las yacas de Quebrada de la Plata, ya que justamente los
individuos muestreados en la época con menor pluviosidad {otofio), presentaron mayores
valores isotdpicos de nitrégeno. Sin embargo, los datos isotopicos de las plantas de
Quebrada de la Plata mostraron que no existen variaciones significativas en los valores
de 8'°N entre invierno y verano. Por lo tanto, la variacién en pluviosidad entre las dos

estaciones no explicaria las diferencias encontradas en T. elegans.

Otro factor que podria afectar los valores de 5'°N en la sangre de T. elegans, es el estado

de desarrollo de los individuos. Esto, debido a que los ejemplares capturados en ambas
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estaciones del afio difirieron significativamente en la masa corporal, siendo los
individuos de primavera el doble de tamafic que los de otofio. Todas las yacas de ofofio
presentaron una masa inferior a 23g, no encontrandose ejemplares de mayor tamafio a
pesar de que el esfuerzo de muestreo fue similar en ambas estaciones. Por lo tanto,
posiblemente las yacas capturadas en esta estacion correspondieron a individuos
subadultos que se encontraban atin en estado de crecimiento (Lima et al. 2001). En este
sentido, se ha sugerido que animales que se encuentran en balance proteico positivo
(crecimiento) poseen menores valores de 8!°N en sus tejidos, respecto a animales en
estado proteico neutral (FHobson et al. 1993, Gaye-Siessegger et al. 2003, Martinez del
Rio & Wolf 2005, Trueman et al. 2005, Vander Zanden er al. 2012). Sin embargo, los
individuos de otofio y que correspondieron a los de menor tamafio (y posiblemente en
crecimiento), presentaron el patron contrario al descrito anteriormente. Es decir, se
encontraron més enriquecidos en *N respecto a los individuos de mayor tamafio (y
posiblemente en estado proteico neutral). Por lo tanto, el estado de desarrollo de los
ejemplares tampoco explicaria la variacién en los valores de 8°N encontrada en T,

elegans entre primavera y otofio.

Como se menciond, la sangre de las yacas de otofio present6 valores mas altos de §'°N.

En este sentido, se ha propuesto que animales que se encuentran expuestos a periodos de

inanicién o estrés nutricional, consumiendo una dieta de baja calidad, podrian presentar
un enriquecimiento en los valores de §'°N de sus tejidos (Martinez del Rio & Wolf

2005, Martinez del Rio et al. 2009b). Este podria ser el caso de las yacas de Quebrada de
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La Plata, las cuales podrian estar sometidas a periodos de inanicién mayores, debido ala
escasez de insectos en verano y otofio (Lima et al. 2001), supliendo esta falta de
alimento mediante el consumo de frutos y semillas (i.e. dieta de baja calidad) durante
esta época del afio. También, los animales podrian estar consumiendo estos items por
necesidad, ya que los 4cidos grasos insaturados que se emcuentran en los frutos y
semillas les permiten experimentar periodos de sopor mas prolongados, menores
temperaturas corporales durante el sopor y mayor ahorro de energia para el invierno
(Bozinovic & Méndez 1997). Cualquiera sea la razon, la inclusién de frutos en la dieta
provocaria que los animales se encuentren en balance proteico negativo, consumiendo
sus propias reservas de proteinas. En este proceso, durante la desaminacién y
transaminacion de aminoacidos del cuerpo, se eliminan desechos nitrogenados
empobrecidos en *N (Macko ef al. 1986, Macko et al. 1987). Por lo tanto, se produce un
enriquecimiento del istopo mas pesado en la reserva de aminoacidos que seran usados
para la sintesis de proteinas. Si bien algunos estudios de campo respaldan esta idea
(Cherel et al. 2005, Hobson ef al. 1993), 1a magnitud y direccionalidad del cambio en los
valores de 8!°N son variables, y podrian depender del nivel de estrés nutricional al cual
fueron sometidos los animales (Kempster ef al. 2007). Este punto es importante destacar
para explicar las variaciones encontradas en el presente estudio, ya que, por un lado, si
las yacas consumieran una baja cantidad frutos en otofio, deberian disminuir los valores
isotdpicos de nitrdgeno en sus tejidos. Esto se debe a que los individuos estarian
alimentindose en un nivel tréfico inferior respecto a ejemplares con una dieta faunivora

(DeNiro & Epstein 1981). Por otro 1ado, si las yacas consumieran una gran cantidad de
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frutos y se encuentran bajo estrés nutricional, es decir, en balance proteico negativo,
deberfan incrementar sus valores isotopicos de nitrégeno (Martinez del Rio & Wolf
2005; Martinez del Rio et al. 2009b). Por lo tanto, como se menciond anteriormente, de
acuerdo a Kempster et al. (2007) existe un umbral de estrés nutricional, que al ser
sobrepasado, se produce un enriquecimiento de '*N en los tejidos del consumidor. En
cambio, si los animales se alimentan de frutos, pero no sobrepasan ese umbral y se
encuentran en balance proteico neutral, sus tejidos deberfan empobrecerse en §°N. No
obstante, se desconoce este umbral de consumo de frutos necesario para producir un

cambio positivo en los valores isotdpicos de nitrégeno en los tejidos de 7. elegawns.

Debido a que no se encontraron variaciones estacionales en la TMB de los individuos,
posiblemente el consumo de frutos no explique completamente las variaciones
estacionales en los valores isotdpicos de nitrégeno, ya que para que los tejidos de las
yacas presenten un enriquecimiento en !°N, deberian sobrepasar el umbral de estrés
nutricional. Por lo tanto, otros factores relacionados directamente con la dieta podrian
estar causando un efecto en los valores isotdpicos de los tejidos de las yacas. En este
sentido, se presume que los individuos de primavera podrian estar consumiendo
mayormente larvas de insectos, ya que en invierno se producen las mayores abundancias
de éstas (Lima et al. 2001). Las larvas de insectos son ricas en grasa y se encuentran
empobrecidas en 1°N respecto a insectos adultos (Tibbets et al. 2008). Ademas, se sabe
que la marca isotdpica de los tejidos del consumidor se incrementa linealmente con un
incremento de la marca isotépica de la dieta (Darr & Hewitt 2008, Robbins et al. 2010,

Sabat et al. 2013). Esta idea es apoyada por el estudio de Meserve (1981), quienes
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encontraron mayores proporciones de larvas de insectos en el contenido estomacal de T.
elegans durante los meses de invierno y primavera. Un patrdn similar fue encontrado en
el roedor omnivoro-insectivoro Abrothrix longipilis (Meserve 1981). En cambio, las
yacas capturadas en otofio consumirian principalmente insectos adultos, que son mas
abundantes en primavera y verano (Lopez-Calleja 1995, Lima et al. 2001) y se
encuentran mas enriquecidos en *N respecto a las larvas (Tibbets et al. 2008). En este
sentido, Meserve (1981) también encontraron que A. longilipis consume mayores
proporciones de artropodos adultos entre noviembre y mayo. Finalmente, para que esta
idea sea valida, las larvas e insectos adultos no deberian constituir un cambio importante
en cuanto a calidad nutricional para la dieta de Thylamys, ya que, de ser asi, produciria

un efecto en la TMB.

Por otro lado, las métricas de nicho isotopico mostraron que la amplitud de nicho tréfico
de Thylamys no varia estacionalmente. Estos resultados indican que los individuos de
primavera y otofio se alimentan de una diversidad trbfica y en niveles tréficos similares
(Bearhop et al. 2004). Ademas, se encontré una mayor variabilidad en los valores de
813C (i.e. mayor rango de carbono) en los ejemplares de otofio. Sin embargo, se esperaba
que los individuos de otofio presentaran una mayor variacién en los valores de 8'°N
producto del consumo de frutos, lo cual no ocurrid, siendo el rango de nitrégeno igual en
ambas estaciones. Ademds, las yacas segregaron completamente su nicho isotdpico entre
primavera y otofio. Valdés (2015) encontr6é un patrén relativamente similar en un ave

insectivora (Troglodytes aedon) en Quebrada de La Plata. En ese estudio, se realizd un
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analisis isotopico estacional entre invierno y verano, encontrando una segregacion total
de nicho isotdpico de los individuos entre ambas estaciones al igual que en 7. elegans.
Sin embargo, contrario a los resultados del presente estudio, se encontré que los
individuos de invierno (que podrian compararse con las yacas de primavera) se
encontraron enriguecidos en >N y 1>C en relacién a ejemplares de verano (que podrian

compararse con las yacas de otofio).

En resumen, las varjaciones estacionales encontradas en los valores de 8'3C de T
elegans podrian explicarse por cambios en la base de la red tréfica, debido a diferencias
en la pluviosidad entre otofio y primavera. En el caso del nitrégeno, las variaciones
encontradas podrian indicar un cambio en la dieta de los individuos debido a cambios en
la oferta alimentaria del lugar. Esto es, los animales consumirian larvas de insectos en
primavera, € insectos adultos en otofio. Sin embargo, no puede descartarse
completamente que las yacas se encuentren bajo estrés nutricional en otofio, producto
del consumo de frutos en época de escasez de alimento. Cualquiera sea el caso,

Thylamys segrega totalmente su nicho isotdpico estacionalmente.

4.2, Tasa metabdlica basal

La tasa metabolica basal de 7. elegans no varié entre primavera y otofio. Diversos

estudios han evaluado el efecto de la calidad de la dieta sobre la TMB a nivel intra-
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especifico, no obstante, estos muestran resultados disimiles (Cruz-Neto & Bozinovic
2004). Mieniras algunos experimentos en laboratorio muestran una disminucion en la
TMB al disminuir la calidad de la dieta en vertebrados (Veloso & Bozinovic 1993,
Rosen & Trites 1999, Veloso & Bozinovic 2000a, Veloso & Bozinovic 2000b, Zhao &
Wang 2009), otros no encuentran ningun efecto (Geluso & Hayes 1990, Bozinovic 1995,
Bozinovic & Novoa 1997, Bech et al. 2004), o incluso muestran un aumento de la TMB

al disminuir la calidad de la dieta (Silva et al. 2004).

Un factor que podria explicar la ausencia de variacion en la TMB de 1. elegans es el
tiempo de exposicion a la dieta de baja calidad, es decir, si la exposicién es aguda (<14
dias) o cronica (>14 dias; Cruz-Neto & Bozinovic 2004). En este senfido, por ejemplo,
O. degus no modifica su TMB al consumir una dieta de baja calidad en forma aguda
(Bozinovic 1995, Bozinovic & Novoa 1997). Sin embargo, cuando esta especie es
sometida a una disminucién de la calidad de su dieta de forma crénica (27 semanas),
disminuye considerablemente su TMB (Veloso & Bozinovic 1993). Del mismo modo,
individuos de T. elegans sometidos a dos tipos dieta, una rica en acidos grasos saturados
y ofra rica en 4cidos grasos insaturados, luego de cuatro semanas de aclimatacion no
presentaron cambios en la TMB (Bozinovic & Méndez 1997). Sin embargo, en el
presente estudio se midieron individuos de dos estaciones distintas, por lo que si
Thylamys cambia su dieta estacionalmente, este tiempo deberia ser lo suficientemente
prolongado como para producir cambios en el presupuesto energético de los individuos,

lo cual no ocurrid.
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Por otro lado, Cruz-Neto & Bozinovic (2004) indican que la TMB no varia en respuesta
a cambios en la calidad de la dieta porque en tiempo ecoldgico: (1) los animales poseen
limitaciones alternativas en su TMB ({e.g. habitat o historia de vida); o (2) los animales
presentan plasticidad fenotipica. En este ultimo caso, muchos animales expuestos a una
dieta de baja calidad incrementan la tasa de ingesta de alimentos {Geluso & Hayes
1999). Esto provoca un aumento de la tasa de transito de la digesta y una disminucién de
la digestibilidad, y por ende, se reduce la TMB (Veloso & Bozinovic 1993). Bajo este
escenario, los animales pueden compensar la disminucién en la digestibilidad mediante
un aumento del tamafio de los 6rganos digestivos (e.g. estomago, higado e intestino,
Geluso & Hayes 1999), para incrementar el tiempo de retencion del alimento y mejorar
la absorcién de nutrientes. Muchos de estos 6rganos, por ser de mayor tamafio presentan
un alfo gasto metabdlico, lo que podria producir un incremento del metabolismo de los
individuos (Geluso & Hayes 1999). Por lo tanto, la ausencia de efecto neto de la dieta
sobre la tasa metabolica basal comprende un compromiso enire disminuir la TMB para
reducir el gasto energético, y aumentar la TMB para soportar los costos de
mantenimiento de los érganos digestivos y excretorios (Geluso & Hayes 1999, Cruz-
Neto & Bozinovic 2004). En el caso de T. elegans, esta especie es capaz de reducir los
costos de mantenimiento cuando la disponibilidad de alimento es limitante mediante dos
mecanismos, estos son, disminuyendo la masa de los Organos digestivos e
incrementando los periodos de sopor (Silva-Duran & Bozinovic 1999, Bozinovic ef al,
2007b). No obstante, las respuestas fisiologicas de esta especie ante el consumo de una

dieta de baja calidad son desconocidas.
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De acuerdo a lo anterior, si Thylamys disminuyera la masa de los 6rganos internos ante
una dieta de baja calidad, al igual que cuando la disponibilidad de alimento es limitante,
es esperable que se encontrara una disminucion en la TMB durante el otofio. Por ende,
los resultados del presente estudio podrian indicar que las yacas no consumen frufos en
suficiente cantidad durante el otofio, como para desencadenar un cambio en su
presupuesto energético. En este contexto, nuevamente surge la interrogante de cudl es la
cantidad de frutos (umbral) que debe consumir esta especie para provocar alteraciones
en su TMB. La literatura indica que al consumir una dicta exclusiva de frutos, T. elegans
es incapaz de satisfacer sus requerimientos energéticos y costos de mantenimiento en
eutermia, y entra frecuentemente en estados de sopor (Sabat ez al. 1995). Por lo tanto, lo
mas probable es que la ausencia de variaciones estacionales en la TMB y nicho
isotépico, sumado al enriquecimiento en N en los tejidos de los individuos durante el
otofio, se deban a que las yacas consumen larvas de insectos en invierno/primavera e

insectos adultos en verano/otofio.

4.3. Proyecciones de este estudio

El presente estudio, es. uno de los pocos que han evaluado la variacion natural del
presupuesto energético de un micromamifero a nivel intra-especifico en Chile central.

La mayoria de los estudios se han centrado en analizar la flexibilidad de Ja TMB ante
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distintos tipos de dieta mediante experimentos de laboratorio, sin embargo, son mas
escasos los intentos por entender los patrones de variacién en poblaciones de vida
silvestre (Broggi et al. 2007). Los resultados obtenidos en esta tesis mostraron que T.
elegans no varia su TMB ni la amplitud de su nicho isotépico, pero si cambia
estacionalmente los valores isotépicos de sus tejidos, abriendo la puerta a futuros

estudios que ayuden a explicar las variaciones encontradas.

Por ejemplo, futuros estudios deberian enfocarse en determinar la dieta de 7. elegans
mediante metodologias tradicionales, como el andlisis de fecas y de contenido
estomacal. Estas técnicas deberian complementarse con el AIE para tener una vision mas
completa y ayudar a comprender las consecuencias y causas de las variaciones naturales
en la dieta de esta especie. Ademads, deberian realizarse experimentos en laboratorio, que
permitan determinar el umbral de estrés nutricional que genera un cambio en la
direccionalidad de los valores isotopicos de nitrégeno en 7. elegans. Esto es, determinar
cudl es la proporcion de frutos (f.e. distintos niveles de calidad de la dieta) que debe
ingerir la yaca para aumentar o disminuir los valores de 3'°N en sus tejidos. Asimismo,
deberia determinarse experimentalmente si existe un umbral de estrés nutricional
necesario para producir cambios en la TMB. También, serfa interesante poder
determinar si el consumo de larvas o insectos adultos significa un cambio en la calidad
de la dieta para las yacas, y si esto tiene efectos sobre el presupuesto energético de los
individuos. Por 1ltimo, futuros estudios deberian medir los efectos de la calidad de 1a
dieta en érganos digestivos, con el fin de determinar si esta especie aumenta o reduce la

masa de sus drganos internos en respuesta a una dieta de baja calidad.
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5. CONCLUSIONES

El presente estudio reveld una constancia estacional en las tasas de gasto de energia
de mantencién de individuos de T. elegans provenientes de un ambiente natural.

De acuerdo a lo predicho, los valores isotdpicos de carbono de las yacas de otofio
fueron mayores a los de primavera, lo cual se explica por las variaciones estacionales
en la pluviosidad del sector.

Contrario a lo predicho, los ejemplares de otofio presentaron mayores valores
isotopicos de nitrégeno (i.e. mayor nivel tréfico) respecto a los de primavera.
Ademads, la amplitud de nicho isotdpico de las yacas no presenté variaciones
estacionales, sin embargo, los individuos segregaron completamente su nicho entre
primavera y otoiio.

La aumsencia de variacion en la TMB y amplitud de nicho isotdpico, sumado al
enriquecimiento en !°N registrado en los tejidos de los individuos durante ¢l otofio,
podrian indicar que el consumo de frutos es insuficiente para producir estas
variaciones, y mas bien se deban a que las yacas consumen larvas de insectos en

invierno/primavera e insectos adultos en verano/otofio
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Se desconoce el umbral de estrés nutricional necesario para producir un

enriquecimiento de !°N en los tejidos de T. elegans. Asimismo, se desconoce la

proporcion de frutos que debe consumir esta especie para producir cambios en la

TMB.
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