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RESUREN

Como       problema     ecof isiol6gico     general     sefialo     que     en

micromamiferos ,        la       termorregulaci6n     t,iene       una       primera

prioridad     en     la    utilizaci6n     de     la    energia.     Cuando    esta

necesidad     se     cumple     la  energia  puede  ser  asignada     a     ctt,ras

funciones   cc>mo  crecimierito  y   reproducci6n.      El   nivel   de     gast,cj

energ6ticc>         puede     ser     af ect,ado     par    ±actores     ambient,ales

bi6t,icos  y   abi6t,icos.     Asi,     en  el  Capit,ulo  I   coricluyo  que     en

los     pequefios     cric6tidos  sudamericanos  el  nivel  de     gasto     de

energia  est,a  primariament,e  asociado  al  t,amafio  corporal,     junto

a    esto       sefialo    que  la  dicta  mixta  que    poseen    les    permite

mantener     la  endotermia   (el  promedio  de  BMR  en   lag   17   especies

estudiadas     corre5ponde  a  110.2°/a  del  esperado  por  la     relaci6n

de     Kleiber).      Ademas     muest,ro     las     primeras     evidencias     que

indican     que   el   sopor  en  alguncts  micromamif eras     sudamericancis.

no  est,a  ascte.iadc>     a  una   relaci6n  I ilogen6tica   cercana  de  est,os

roedores     sine     que   probablemente   a   la     int.erai=ci[5n     ent.I-e     un

pequeilc`     i,amaho     y   uria   ba`ia  t,asa  met,ab€iliea     basa].      Pcir     ctt,ra

part,e,      al     estudiar     la  capacidad  t,ermcjrreguladora  maxima     de

roedctres     en   relaci6n   al   clima   (Capitulc;   11)   mues+rcj  una     all,a

correlaci€jn     entre  ambiente  termicct  y     parametros     energet,icos.

may,imos    (`p   <   0.001`).      Asi.      por   ejemplo   lc)s   micromami±.eras   que

I-Iabitan     climas     I ric;s     poseen     altos     dif erenciales     t.ermicos

lriaximcis     peso-independient,e:.     comparados     con     lc>s     de     c.Iimas

xiii



tropicales.     Sefialo  ademas  que  es  posible  predecir  lcts   limites

i,6rmicos     de  la  dist,ribuci6n  geografica  de  los  micrcmamiferos.

Sin     embargo,     a     pesar  de     esto,     los     micromamiferos     poseen

mecanismos     conductuales     de  evasi6n  de  las  demandas     t6rmicas

(Capitulo  Ill).   Al  evaluar  el  efecto  que  tienen  la  t,emperatura

ambiente,     el     agrupamient,o  social  y  el  uso  de  nidos  sobre    el

gasto    de     energia    en    P.       darwini,     5e    observa    que    estos

mecanismos     conductuales  producen  un  signif icativo     ahorro     de

energia     (hast,a     mss     del   70%  en  la   condici6n   6ptima)      1o     que

permite       la    mantenci6n    de     la    temperat,ura    corporal       bajo

sit,uaciones  t6rmicas     t,emporalmente  inh6spit,as.     Sin     embargo,

dependiendo    de  las  caract,eristicas  I isiol6gicas  de  la  especie

est,udiada     not,amos     que       est,as     pueden     poseer     una     libert,ad

t,6rmica     positiva    que     le     perITiita  hacer    un     uso    tctt.al     del

ambiente  t6rmico  sin   rest,ricciones  conductuales   (Capitulc>   IV).

Para     el   casli  de  G.   griseoflavus  eE*udiado  en   e5t,a     t,esis,      se

ob5erva     que  el   rango  t6rmico  I i5iol6gico  de  est.a     especie     es

mayc)r  que  el   range  t,6rmico  est,acional   de  su   ambient,e.
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ABSTRACT

A5  a  general  ecophy5iological  problem,     in  this  t,hesis  it

is     suggest,ed  t,hat,  in  small  mammals,     thermoregulation  is     the

first,    priority  for  use  of  available  energy.     Once  t,hese  needs

are  met  t,he  energy  may  be  allocat,ed  to  ot,her  functions   such  as

growth     and   reproduction.      However,      the  ITiagnit.ude     o±     energy

expendit,ure    may  be  af fected  by  biot,ic  or  abiot,ic  enviroment,al

factors.     Thus,   in  Chapter  I,   I   show    that  for  the  small  South

American    cricetids,     the  magnitude  of  energy    expenditure     is

primarly  relat,ed  to  their  body  size,     furthemore  I  pointed  out

t,hat,    their    mixed    diets  allow  i,hese  rodent,s  t,o    maint,ain     an

effective     level   of  endotermy   (the  mean  BMR  of  the   17     studied

species     was     110.2%  of  t,he  expect,ed     according    t,o     Kleiber's

relation).     Furt,hermore,     I     demonst,rate,     for  the  first  time,

that,    the  i,orpid  state  in  some  Sout,hamerican  small  mammals     is

not  associated  wit,h  a  close  f ilogenet,ic  relationship  but,  seems

t,o  be  the  result,  of  the  interaction  between  a  small  body     size

and     low  BMR.      On  the   other  hand,      when  we   studied   the   maximum

thermc`regulator}J  capacit,ies   of   rctdents   in  relat.ion  tc>     climat,e

(Cha.pter     11),      I     found     a  high  ccirrelation     bet.wean     t,hermal

erjvironment,   and   maximum   energetic   paramet.erg   lp   <   C}.001).    Thu.s

small     mammals     living     in   ccild     climates     have     hig}i     weight.-

independent  maximum    thermal     different,ial     compared     to    wit.h

XV



those    inhabiting    t,ropical  or    int,ermediate    environment,s.     I

point    out    t,hat    the    t,hermal  distribution    limit,s    of    small
mammals     can     be  predict,ed.      However,      small   mammals     do     have

behavioral     mechanisms     of     evasion  of    high    thermal     demands

(Chapt,er       Ill).        In     evaluating    the    effects       of       ambient,

temperat,ure,     huddling    and  nest,  use  on  +he  energy  expenditure

of    P.     darwini,     I    noted    that,    these    effect,s    result,ed    in

significative     energy     savings     (up  t,o    over     70%     in     opt,imal

conditions)     that,  allowed  them  to  sustain  the  normal   level     of

bc>dy  temperature  during  temporarly  harsh  sit,uat,ions.     However,

depending  on  the  physiological  characteristics  of  the    studied

species,     I     also  fc)und  that  t,hey  can  have  a  positive    thermal

f reedom    that  allow  to  use  the  full  thermal  enviroment  wit,bout.

t,hermal     restrict,ions     (Chapter     IV).        In    the     case     of       a.

griseoflavus,   I  found  that  its  physicilogical  thermal  range  was

larger  that  it.s  natural   seasorial  thermal   rarige.
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Hist,oria  y  &nbit,o  de  la  fislologla  ecol6glca.-

2

La    I isiologia  ecol6gica  tiene  su  origen  en  la  I isiologia

comparada  la  cual  deriva  de  la  fisiologia  de  gist,emas   (Tracy  &

Turner   1982,      Jorgensen   1983);   est,a  formada  por  un  con`iunto  de

principios  t,omados  de  la  ecologia  y  la  teoria  de  la  evoluci6n.

Como     la    ecologia    estudia    principalmente    poblaciones,

comunidades  y  ecosist,emas,     y   la  fisiologia  se  concent,ra  en  el

estudio  de  log  individuos  como  limite  superior  de  organizaci6n

(Spotila  &  St,andora  1985),     1a  fisiologia  ecol6gica  constit,uye

un      puente    que    une    estas    disciplinas,       considerando    las
*

adapt,aciones          (sensu     Laecke     1964)   que     se     manifiestan     en

procesos    ecol6gicos     como    forrajeo,     selecci6n    de    habit,at,,

depredaci6n ,          dinamica       de       poblaciones       y       distribuci6n

geograf i ca .

La       fi5iologia       ecol6gica,         por       su       origen ,       esta

operacionalmente     ligada     con     la  fisiologia  comparada,     no  en

los     objetivos     pero     si     en     log     aspectc)5     ITietcjdol6giccis       y

analiticos     (comparativos).        El     m6tc>do     comparativct     permite

conf ront,ar  los    mecanismos     de   la  adaptaci6n     animal  en  varios

*     "La     interacci6n  entre  los  organismos  y  su  ambiente     es     un
antiguo  perc>  important,e  problema  en  biologia.      Log     organismos
responden     a     los  cambios  ambientale5  de  diferente     forma,     de
acuerdo     al     t,iempo    que     dure  el   cambio  y     de     acuerdo     a     la
magnitud    de     6ste.     Aquellas  alteraciones  que     favorezcan     la
sobrevivencia     en  un  ambient,e  cambiant,e  se     consideraran     coma
adaptativas.     Lag    variacioneE     adaptativas  de   los    organismos
pueden  estar  det,erminadas  gen6ticament,e  o  pueden  ser  inducidas
ambientalmente"



3

ambient,es  bi6ticos  y  fisicos.     Asi,   en  muchos  casos  es  posible

est,udiar  las  mismas  funciones  en  diferent,e5  grupos  animales,   a

menudo    como    resultado  de  hist,orias    evolutivas    distintas,   o

dif erent,es         funciones         en         organismos         t,axon6micament,e

relacionados       como      producto    de       situaciones       ambientales

divergentes   (Schmidt,-Nielsen     1979,     Gordon   1982).

Uno       de     los    principales    valores    de     la    aproximaci6n

f isiol6gica      a    las    relaciones    ecol6gicas    est,i    dada      por

observaciones     que  son  cuantitativas    y  que  est,an    basadas    en

leyes  de  la  I isica.     Luego  las  relaciones  entre  un  organismo  y

su    ambiente  bi6tico  y  abi6t,ico  pueden  ser  analizadas  desde  un

punt,o    de    vist,a  tambi6n  cuant,it,ativo,     realizando    aportes    a

otras  areas  del  conocimiento  como  la  ecologia  de  poblaciones  y

de       comunidades.

Los    procesos  vivos  de  los  animales  dependen  de  un  balance

dinamicc>     entre     energia     ganada     y     perdida.           Una     de       las

disciplinas       ecof isiol6gicas       conocida     como       bioenerg6t,ica

permite    estudiar  las  tasas  I isiol6gicas  asociadas  con    f lujos

de    mat,eria  y  energia  en  los  individuos  y  sus  consecuencias     a

nivel   de   las  poblaciones  y  de  las  comunidades.   En  est,e  caso  la

bic>energ6t,ica     se  preocupa  de  est,ablecer  c6mo  los  animales     se

alimentan,   digieren,   asimilan  y  asignan  la  energia  obt,enida.

Tc)wnsend   &,   Calow   (1981),    Sibly   &   Calow   (1986)   entregan   el

marcc>     te6rico     de  la  I isic>logia  ecol6gica  para  el  estudio     de

los     seres  vivos,      presentandc;  a   los   orgariismcis   ccimc>     gist,emas

tran5formadores     de  recursos-y  abiert,os  al   flu.icj  de  mat,eria     y
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energia.

El  modelo  de  est,os  aut,ores  present,a    a  un  organismo    cuyo

genot,ipo    especif ica    la  estruct,ura  del  fenot,ipo  y  su  modo    de

acci6n.     Las    rest,ricciones  ambientales,     las    caract,eristicas

propias  y  el  modo  de  acci6n  de  este  fenotipo  seran  vitales    en

la  replicaci6n  hacia  un  nuevo  organismo  viable.   Es  decir,   dado

que    ciertas    caracteristicas  del  f enotipo  se    relacionan    con
situaciones     ecol6gicas  part,ic.ulares,     es  necesario  comprender

log     I en6menos     f uncionales  y  estructurales  que  lo    hacen    mag

apropiado  para  la  replicaci6n  del  genotipo.

Dentro    de    este    marco,     el  estudio  de     la    cantidad    de

materia     (nasa    de     los     organismos)     que     interactda    con    el

ambiente    es  de  primera  import,ancia    en  f isiologia    ecol6gica,

pues,     considerando     como  punto  focal  al  individuo,     el  t,amafio

corporal    determina  la  escala  a  la  cual  los    organismos    hacen

uso       de       los     recursos    y     det,ermina     ademis       sus       propias

restricciones.     Ademas     y  dentro  del  marco  te6rico    present,ado

por      Townsed     &     Calow      (1981)   y     Sibly     &      Calc>w      (1986),       es

necesario       comprender       log       I actores    que       det,erminan       la

efectividad    conque  los  recursos  son    capt,urados     (obtenidos),

transformados  y  asignados.     En  relaci6n  a  esto  dltimo`   t,ambi6n

en    necesario    clarif icar  porqu6  ciert,as  demandas    met,ab6licas

tienen  prioridad  sobre  otras  y  c6mo  estas  demandas  cambian  con

el     t,amafio    y     las  caract,eristicas    morf c)-funcionales     de     los

organismos .

Por  dlt,imo,     cc)nsidero  que   las  pregunt,as   acerca  de     i.como



5

opera    est,e  gist,ema  transformador  de  recursos?,       icuales    son

las    cc>nsecuencias    fisiol6gicas,     ecol6gicas  y  evolut,ivas    de

e5te  operar?      y  dado  que  ciertas  restricciones  son  inherentes

a    la    est,ruct,ul.a    de  los  organismos    vivos     6cuiles    son    lps

mecanismos    de  asignaci6n  de  energia  y  qu6  prioridad  tienen  en

dif erentes      ambientes?       son    las    grandes    int.errogantes      y

problemas  de  la  fisiologia  ecol6gica,     const,it,uyendo  el  ambito

central  de  est,udio  de  esta  disciplina.

Objetivos  generales  y  proposiciones  de  esta  t,esis.-

En      e5ta    tesis    se    propone    el    estudio    de      aspectos

energ6t,icos       de    la    f i5iologia    ecol6gica    de      un      sist,ema

transformador    de    recursos:     un  mamifero  de    t,amafio    corporal

pequefio.     En  la  mayoria  de  los  t,6picos  de  est,a  i,esis  se  i,oma  a

los       procesos       de    transf ormaci6n    de    energia    como       punto

unificador    en    biologia     (Cat,es  1962)  y    al     est,udio    de     las

consecuencias     I isiol6gicas    y  ecol6gicas  del  Lamafic)    corporal

comc>    problema     de    primera  importancia   (ver  argument,os     en  la

primera  part,e  de  esta  introducci6n  general).

En    est,e    sist,ema  animal  en  equilibrio  estacionario  y    de

acuerdo  a  la  primera  ley  de  la  i,ermodinamica,       la  energia    de

entrada    debe     ser  igual  a  la  de  salida   (Kleiber    1961,     Calow

1987 ).       I]os       paramet,ros     interact,uant,es     en       est,e       balance

energet,ice    pueden    ser  concepLualizados  en  un  modelo  como     el

que  se  muestra  en  la  figura  1.



FACTORES   AMBIENTALES
Bi6tlcos  y  Abl6tlcoe

JJ
ENERGIA   ENTRADA ENERGIA   SALIDA

Asimi1aci6n i

A||mento

L_
TERMORREGULACION

Allmentaci6n

Creclilento
Reproduccl6n
Almacenamlento

-Metaboli5mo
energ6tico-Conduct,ancla
t,6rmica

-Conducta
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Adeauaol6n
Biol691oa

6

Figura       1.-Modelo       conceptual     de    balance     energ6tico       en
pequefios    mamiferos.     Las     flechas     cont,inuas     desde
energia  de  salida  indican  la  cascada  de    prioridades
en     la  asignaci6n  de   energia.     Modif icado  de    Wunder
(1978),   ver  texto.
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De     acuerdo     con  wunder   (1978),      en  mamiferos     de     tamafio

corporal       pequefio     (con    alt,as     demandas    energ6t,icas       peso-

especificas),     el    gasto  de  energia  deberia  ser  necesariamente

asignado    con    ciert,as    prioridades,       dent,ro    de    las    cuales

t,ermorregulaci6n      ocuparia       la    mag       alta       jerarquia.       La

eridotermia-homeotermia,       como       t,odas     las     ot,ras     formas     de

homeost,a5is    e5t5    limitada  por    rest,ricciones    est,ructurales,

principalmente  en  eat,os  animales  con  baja  inercia  i,6rmica,     ya

sea  en  temperaturas  ambientes  extremadamente  bajas,     mss    alla

de     las  cuales  la  t,emperat,ura  corpc>ral  no  puede  ser  mant,enida,

como       a      temperaturas     su±`icientemente       altas,       donde       la

temperatura      corporal     aument,a    junt,o    con       la      t,emperat,ura

ambiental   (Dill   et  al.   1964,   Whittow   1971,   Precht,  et  al.   1973,

Prc)sser   1973).

La    mant,enci6n     de  la  temperat,ura  cc>rporal  dent,rc>     de     un

determinado       rango       de    temperaturas       ambientales       implica

necesariament,e    una  variaci6n  en  el   dif erencial  i,6rmicc;    ent,re

cuerpo     y  ambient,e,      lo     que  en   si  mi5mo  implica  variaci6n     en

las  i,asas  de  ganancia  y  p6rdida  de  energia  cal6rica,     1as     que

bajo    diferentes  regimenes  termico5  podrian  ser  limitantes    en

la  asignaci6n  de  energia  a  otras  funciones  como  crecimient,o    y

reproduce i 6n .

Ent,onces,        si     un    lnamiferc>    no     regula     su     t,emperat,ura

corporal     dentro  de  ciertos  margenes   (primera    prioridad),     nc]

seria    capaz    de    realizar  ot,ras    actividades    vit,ales    en    la

perpetuaci6n  de  lo5  individuos  y  de   la  poblaci6n.     Le  seguiria
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en    import,ancia  la  energia  canalizada  hacia  alimentaci6n,     que

es  la  dnica  via  de  ret,roaliment,aci6n  que  se  t,raduce  en  energia

ganada    para    t,odas     las  otras     funciones.     Cuando    estas    dos

necesidades     se    cumplen,     1a    energia    remanent,e    podria     ser

asignada  a  reproducci6n,     crecimiento  y  almacenamiento  como  se

indica  en  la  figura  1.

Luego,        dent,ro       del     marco     t,e6ricc>     de     la     I isiolc>gia

ecol6gica  y  dentro  del  principio  de  jerarquia  en  la  asignaci6n

de     energia     los  c>b.iet,ivos  de  est,a  t,esis     est,an     orient,ados     a

lograr       aportes    te6ricos    y    experiment,ales     que    ayuden       a

comprender:   a)   como  los  mamiferos   de  pequefio  tamafio   (con  alt,os

requerimientos    energ6ticos    peso-especif ico    y    baja    inercia

t,6rmica)     re5ponden     a  las  demandas  t,6rmicas   impuest,as  por     el

medio,       b)     como    las    caracteristicas    fisiol6gicas    de    los

organismos     se  relacionan  con  su  ambient,e  bi6tico    y    abi6t,ico

(e.g.   habitos  alimentarios,     temperatura  ambiente)   y,     c)   como

las       capacidades         energ6ticas  de  log  pequefios  mamiferos     se

relacionan    con     la  distribuci6n  de  organismos  en  su     ambient,e

nat,ural .

Objet,ivos  especificos. -

El     objet,ivo       especif icc)  de     e5t,a  i,e5is  es  est,udiar     los

mecanismos   de  termorregulaci6n  y  sus  consecuencias     ecol6gicas

en  mamiferos   de  peguefio  t,amafio  corporal,     a  t,raves   del   est,udio

comparativo       de       las     demandas       (principalment,e       t6rmicas )
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impuest,as    por  el  ambiente,     habitats,     habitos  alimentarios  y

conduct,a  de  los  animales.

Dent,ro  de  este  cont,exto  resalt,a  la  necesidad  de  responder

algunas  de  las  siguientes  preguntas  especificas:   4C6mo  afectan

el  t,amafio  corporal,   habit,os  aliment,arios  y  habit,at,  al  gast,o  de

energia     de  lc)s  micromamifero5?,     icuale5  son  5us     limites     de

endotermia?     y     dHast,a     que     punt,o  pueden     sc>brepa5ar5e     est,os

limite5  por  el  usa  de  mecanismos  conduct,uales  y  cuales  son  sus

costos? .

El     ambient,e    t,6rmico  deberia  necesariamente     limit,ar    la

distribuci6n    de  estos  animales  de  pequefio    tamafio,     afect,ando

sus      niveles    de    t,ermorregulaci6n,       tasas    de    actividad    y

adqui5ici6n    de    energia    para       crecimient,o    y     reproducci6n,

provocando    la    exclusi6n  de  especies    de    det,erminadas    areas

geograf icas     o     la    mantenci6n     de    ellas    con    bajos     t,amafios

poblacionales  dEs  posible  predecir  o  al  memos  explicar  limit,es

t,6rmicos     de     distribuci6n     en  micromamiferos     usando     mc)delos

ecofisiol6gicos?,        6Pueden     los    micromamifero5     evadir       las

presiones       t6rmicas  extremas   impuestas  por  el   ambiente?     y  si

efect,ivamente     pueden     6C6mo  y  cuales   son  los     mecanismos     que

permiten     esta     evasi6n  y  cuales   son     sus     consecuencias?.     Se

intent,ara    responder  est,as  preguntas  en  el  transcurso  de    est,e

t'raba`io.

Hip6t,es i s . -

Dado     que  en  t6rminos   absolut,os,      log  mamiferos     pequefios
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comen  meno5,   viven  memos  y  po5een  una  inercia  t6rmica  mss  baja

que  los  de  mayor  t,alnafio,   y  en  segundo  lugar,   dado  que  la  tinica

via    de    entrada    de  energia  en  est,os    animales    proviene    del

aliment,o   (ver  Fig.     1);   pretendo  poner  a  prueba  en  el  capit,ulo

I   la  siguient,e  hip6tesis:          Los  mamiferos  pequefios,   con  altas

demandas    energ6ticas    peso-especificas  y  con    diet,a5    mixt,as,

present,aran  un  gast,o  de  energia  basal  similar  a  los    esperados

para  su  i,amafio   (Kleiber   1961),   como  un  mecanismo  de  mantenci6n

de     la  endotermia  o  de  un  dif erencial  t6rmico  positivo  con    el

ambiente;     en    caso  contrario  los  niveles  basales  de  gast,o    de

energia  deberan  ser  dif erentes  de  los  esperados  para  el  t,amafio

de     los  animales  y  ent,onces  present,aran  mecanismos  de     evasi6n

al       alt,o     cost,o     de     la     endotermia     coITio:        t,ermorregulaci6n

conduct,ual,     abandono  de  la  endot,ermia   (sopor  obligat,orio    y/o

facult,ativo)     o    altas    t,asas    de    ingesta    de    alimento.     Ver

capit,ulo     I:     Energ6t,ica  de  roedores  cric6t,idos     Sudamericanos

(en  prensa  en  Comparative  Biochemistry  and  Physiology) .

Dado  que  los  f act,ores  t6rmicos  del  ambiente  det,erminan  el

nivel  de  gasto  de  energia   (ver  en  Fig.   1  como  factor  ambiental

abi6tico)     y     los    pequefios    mamiferos    poseen    baja       inercia

t,6rmica,     se     sc>mete     a  prueba  en  el  capitulo   11   la     siguiente

hip6tesis:     Los    mamiferos  pequefios  con  alto  gasto  de     energia

peso-especif ice    presentaran    una  fuerte    relaci6n    entre    sus

capacidades    de    mantener    un  alt,o  diferencial    t6rmico    entre

cuerpo    y  ambiente  con  el  tipo  de  macroambient,e  que  ocupan     en

la    nat,uraleza;     en  caso  cont,rario     est,os  animales     nci    podran
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hacer    uso  irrestrict,o  del  espacio  t6rmico  y  deberan  presentar

mecanismos  de  evasi6n.

Se    espera    que  la  relaci6n  ent,re  tamafio  corporal    y     los

dif erent,es    dif erenciales  t6rmicos  maxinos  de  las  especies  sea

un    buen    predict,or  de  los  limites    t,ermicos     de    dist,ribuci6n

geogrif ica     y  al  mismo  tiempo  un  modelc}  para   5ometer  a     prueba

hip6t,esis         5obre       limit,aciones       de       rangos         geograf icos

distribucionales    por  efecto  de  la  t,emperatura.       Ver  capitulo

11:   Tasa  met,ab6lica  maxima  en  roedores:   problemas  fisiol6gicos

y      consecuencias    ecol6gicas    en      limites      distribucionales

(sometido  a  Funct,ional  Ecology).

Log       estudios     en  fisiologia  ecol6gica    ham     eludido     en

general     los  fen6menos  conduct,uales  de  termorregulaci6n  de  los

animales       como    mecanismos     de     ahorro     de     energia       y       sus

consecuencias     en     la     sot>revivencia    y    perpet,uaci6n     de     los

individuo5  y  poblaciones.

Dado     que   los   f en6menos   de  producci6n  y  p6rdida  de     calor

deberian       ser       producto    de     un    balance     entre       mecanismos

fisiol6gicos  y  conductuales  de  I,ermorregulaci6n,     se  somet.e     a

prueba       en    el  capitulo  Ill  la  siguiente  hip6t,e5is:     dado    el

alt,o    east,o     energ6t,ico  peso-especifico    de     est,os    mamiferos,

estos     podrian  modif icar  su  balance  de  energia  minimizando     la

p6rdida       de     calor    por    termorregulaci6n     conduct,ual        (e.g.

construcci6n    de    nidos,       agrupanient,o    social),     permitiendo

asignar    energia  a  otras  funciones;     en  casct     contrario    est,os
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animale5       deberian    poseer      una    capacidad     I isiol6gica       de

producci6n    de    calor    suf icient,e    que     les    perlnit,a    no    s6lo

mantener    una     independencia  t,6rmica  con  el  ambient,e  sino     que

ademas     la    energia  suficient,e    para    ot,rag     act,ividades.     Ver

capitulo  Ill:   Termorregulaci6n  conductual  en  Phyllotis  darwini

(Rodent,ia:   Cricetidae):   efecto  de  la  t,emperatura  ambiente,   uso

de    nidos  y  agrupamient,o  social  sobre  el  gasto  de  energia     (en

prensa  en  Revista  Chilena  de  Historia  Natural).

Por    dlt,imo    y    en    relaci6n    direct.a    con    la    hip6tesis

mencionada  ant,eriormente,   se  somete  a  prueba  en  el  capitulo  IV

la  siguiente  hip6t,esis:     el  grado  de  dependencia  de  rest)uest,as

conductuales  de  micromamif eros  podra  ser  nula  si   la    capacidad

I isiol6gica    t,6rmica    del     animal  copa  o  excede     log     extremo5

estacionale5  t6rmicos  del  ambiente,     en  ca5o  contrario  el     uso

del         ambient,e       i,6rmico       sera       restringido   ( en  Cc>mparat,ive

Biochemistry   and   Physiology   87A:    257-259,1987).

Un       desarrollo    y     fundament,aci6n    mss     amplia     de       los

problemas  especificos  e  hip6tesis  planteadas,     se  present,an  en

los  capit,ulos  pert,inent,es.

Modo  de  acci6n  y  perspectivas  de  est,a  tesis.-

Mencionado    ya    el   quehacer  de   la  I isiologia  ecol6gica     y

las   int,enciones  de  esta  t,esis  deseo  hacer  nc>t,ar  que  gran  parte

de  log  analisis  y  puesta  a  prueba  de  lag  hip6tesis    planteada5

en    esta  disciplina  y  en  est,a  tesis  en  particular  se  basan    en
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correlaciones,     expresadas  por  nedio  de  ecuaciones  alom6tricas

entre    una    variable  dependient,e  y  el  t,amafio    del     cuerpo.     Es

conocido  que  est,as  ecuaciones  describen  I en6menos  considerados

como  causas  y     efect,os  a  la  vez   (Schmidt-Nielsen  1975,     Pet,ers

1983,     Calder  1984).   Evident,ement,e,   al  t,rabajar  principalmente

en  base  a  este  t,ipo  de  ecuaciones  alom6t,rica5  hay  qua  tener  erl

cuenta  la5  limitacione5  de  ellas  y  la  dif icultad  que  signif ica

separar  causa  de  efect,o  y  correlaci6n  de  causa.

Una    de     las    criticas  mss  fuertes  que  se  le  pueden  hacer

a  las  relaciones  de  t,amafio  corporal  es  su  falta  de    preci5i6n.

Esto    es    debido    a  que  este  t,ipo  de  relaciones    provienen    de

descripciones    est,adisticas,     siendo  est,a5  meno5  precisas     que

los  datos  individuales.

Ademas,   los  experiment,os  en  fisiologia  ecol6gica  se  basan

principalmente    en  la  determinaci6n  de  las  capacidades  de    los

animales       para       responder       a       sit,uaciones       experiment,ales

determinadas   (e.g.   recursos  aliment,arios,     t,ermicos,   hidricos)

y     se    realizan     inferencias     respect,o    de     sus    consecuencias

ecol6gicas.     Sin  embargc),   siempre  debera  tenerse  en  cuenta  gue

los       animales     en     su    alnbiente    natural     estan     somet,idos     a

condiciones  variables   (conduct,uales,   estacionales  u  otras)   par

lo       que       lag     det,erminaciones     de     laboratorio       pueden     ser

subestimaciones       o     sobrest,imaciones     de     lc)     que     ocurre     en

condiciones   nat,urales   (Rosenmann   1974`      Nagy     1987).      Incluso,

considerando       los     aspect,os     conduct,uales    en     los       estudio5

ecof isiol6gicos     es    necesario    advertir    que  el     ambient,e    es
-  _- -tt+~    ,TAP         `
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variable.     Existen    fluctuaciones    circadianas    y    circanuales

t,ant,o  en  el   ambient,e  bi6t,ico  como  abi6t,ico   (Cloudsley-Thompson

1961),   que  s6lo  se  ban  tratado  tangencialment,e  en  est,e  tipo  de

est,udios    y  que  evident,ement,e  t,endran  ef ect,os  mtilt,iples    sobre

log    animales    y    su     relaci6n    con    el    nedio.     Junt,o    a     las

variaciones     del     ambient,e  y  su  efecto  sot)re     los     organismos,

ademas  hay  que  consider-ar  que  en  los  animales  t,ambi6n     ocurren

variaciones     en     funci6n     del   t,iempo   (e.g.   edad),      o     que     una

determinada  variabilidad  I isiol6gica  en  una  misma  e5pecie  pero

en    poblaciones     separadas  geogrificamente,     pueda    deberse    a

variabilidad  gen6t,ica  y  no  al  efecto  del  ambiente.

Sin     embargo,        y     de     acuerdo     con     Peters     (1983),        la

generalidad     de  las  relaciones  de  tamafio  corpol-al,     su     origen

enpirico,     y     la    posibilidad    que  t,ienen  de  ser    somet,idas     a

prueba    en    I orma    cuant,itativa  lag    convierten    en    hip6tesis

pc>derosas,   realist,as  y  predictivas.

Luegci,        para       cualquier     aproximaci6n       en       fisiologia

organismica    y     en  ecologia,     y  para  este  i,rabajo  de  t,esis     en

particular,       se      acepta      que    las    relaciones       alom6t,ricas

constituyen  un  modo  de  acci6n  cuando  nc>  existe  el  conocimient,a

especif ico  respecto     a  un  problema,     y  al  mismo  tiempo  otorgan

un     est,andar     de  comparaci6n  cuando  se  posee     el     conocimientc>

especifico.     Este    tipo    de  aproximaci6n  se     seguira     en    esta

tesis .

Independient,emente     de     la  nasa  de  datc>s     sobre     aspect,os



energ6ticos     y     conductuales     de    pequefios    mamif eros     que     se

ent,regan  en  est,a  t,esis,     lag  relaciones  entre  gast,o  de  energia

desde  basal  a  maximo  y  tamafio  corporal,     son  las  primeras     que

5e    publican       y    permit,iran    predecir  y  sc)met,er  a    prueba    en

forma    cuantitativa  t,eorias  ecol6gicas  y  I isiol6gicas  en  estos

mamif eros .

Finalment,e,     clarificados     los    problemas  y  pregunt,as     en

fisiolc>gia  ecol6gica,     log  problemas,   objetivos  e  hip6te5is  de

esta    t,esis,     y  manteniendo  en  ment,e   log  punt,os  a  favor    y     en

contra  de  log  m6todos  y  t6cnicas  en  esta  disciplina,     presento

a    continuaci6n  la  descripci6n  y  analisis  de  los  aspect,os    que

con5idero    mss     relevant,es     de     la    I isiologia    ecol6gica       de

pequefios     mamiferos.
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CAPITULO      I

ENERGETICA   DE   ROEDORES   CRICETIDOS   SUDAMERICANOS



INTRODUCCION
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Diversos       I act,ores       af ectan    el    gasto    de    energia    en

mamiferos.     incluyendo    el     t,amafio  corporal,   filogenia,   clima

y     habitos   alimentarios   (MCNab   1986,      Elgar  &     Harvey        1987);

pero  ent,re  e5t,os  el  t,amafio  corporal     (W)   se  dest,aca  coma  el   de

mayor  importancia   (Kleiber     1961).     Este  bltimo  autor  demostr6

que       la       t,asa    met,ab6lica    basal     (.Bra)     en       mamiferos       e5
0.75

proporcional   a  W                ,   consecuentemente  la  t,asa  basal    peso-
-0.  25

especifica     es     proporcional   a  W   .              Recient,ement,e,     se    ha

sefialado     que     existe     una  relaci6n     alom6trica    para    BMR    en
-0.  67

mamiferos     proporcional     a    W                  que     actda     como       limit,e

inferior,     separando       aquellas    especies       que      regulan       su

temperatura    en  forma  precisa  de  aquellas  que  entran  en    sopor

diario  obligatorio   (MCNab   1983).

Ot,ros  de   los  factores  mencionados  que  afectan  y  modif ican

el     nivel     de  gast,o  de  energia  son  el   ambient,e  t,6rmico    y     los

habitos     aliment,arias.     El     efecto  del   amt>ient,e  t6rmico  se    ha

demostradci     principalment,e     en     espec.ies     de     t,amafio     corporal

grande,     tanto    6rticas    como  t,ropicales     (Scholander    et    al.

1950),      en     especies     del     desiert,o     (Schmidt,-Nielsen          1979,

MacMillen        1983,      Hinds     &  MacMillen      1985)   y     en     organismos

cavicolas        (MacMillen     &     Lee        1970,      Contreras        1986).      El

ambiente    t,6rmico    af ecta    principalmente    al     dif erencial     de

t,emperat,ura    entre    el  animal  y  su  ambient,e,     det,erminando    el

ga5tc]    de  energia  como  tambi6n  en  parte  la .cantidad  y  tipo     de
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aliment,o  disponible.     For  otra  parte.   Ios  habitos  aliment,arias

pueden    influir  apreciablement,e  en  el  gast,o  de  energia     (MCNab

1986 ).          Por         ejemplo ,          los       quir6pteros         insect,ivoros

independient,ement,e     de  su  t,amafio,     tienen  BMR  comparativament,e

bajas  y  una  propensi6n  a  entrar  en  sopor  diario,     sin  embargo,

aquellos  frugivoros  c>  nect,arivoros  tienen  t,asas  basales    alt,as

y    los    que    poseen  diet,as  carnivoras,     hemat6fagas    o    mixtas

t,ienen     a     su     vez     tasas     int,ermedias     (MCNab       1969).     Est,as

variaciones    de     la    tasa    basal       ham    sido     explicadas    como

respuest,as  a  la  disponibilidad  de  alimento  del  ambient,e.     Asi,

la      baja    t,asa    met,ab6lica    basal    de    los      microquir6pteros

insect,ivoro5     se  considera  como  una  adapt,aci6n  a  la    variaci6n

e5tacional    en     la  disponibilidad  de    insect,os    voladores,     en

cont,raposici6n,     a    la    disponibilidad  ambient,al  de    frut,os    o

nectar    en  ambientes  tropicales  que  es  de  mayor    constancia    y

que     se  correlaciona  con  las  alt,as  BMR  de  los  quir6pteros     cc)n

rangos  de  distribuci6n  t,ropical.

For  otra  part,e,     tambi6n  se  ha  observado  una  reducci6n  en

la    tasa    basal  en  correlaci6n  con  la  fracci6n  de  hojas  en    la

diet,a     de  mamiferos   folivoros   (MCNab       1978).      Est.a     reducci6n

podria    ref lejar    un    bajo  nivel  nutritivo  de  lag  hojas    o    la

presencia  de  compuestos  t,6xicos.     Ademas  se  post,ula  que  podria

estar  asociada  a  la  vida  sedent,aria  de  est,os  mamiferos.     Junto

a  est,o,     los  mamiferos  mirmec6fago5  t,ienen  t,ambi6n  bajas  t,asas

basales   (MCNab     1984).   Estas   tasas  bajas   se  han   explicado  como

result,adc>     de   la   ingesti6n  de  detrit,cts   `iunt,c>  con  el     aliment,o`
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el    cual    posee    bajas  densidades  cal6ricas,     a    bien    5er    el

resultado    de  la  variaci6n  t,emporal  y  espacial  del  aliment,o    o

I inalment,e    por     la    presencia  de    defensas     quimicas     de     lag

hormigas    y  termitas.     En  definit,iva  parece  ser  que  varias    de

las    propiedades    del  alimento  pueden  limitar  la    ganancia    de

energia  y  consecuent,ement,e  el  gasto.

Por  otra  parte,     Elgar  &  Harvey   (1987)   sefialan  que  mucha5

de    las    correlaciones    ent,re  diet,a  y    t,asa    met,ab6lica    basal

pueden     ademas  ser  explicadas  por  la5  asociaciones  taxon6micas

de     los  mamiferos,     contrariament,e  a  lo  mencionado     par    MCNab

(1986),     qui6n  asigna  poca  relevancia  a  la  filogenia.   Respecto

de    esta  discuci6n,     considero  que  ambos  grupos  de  autores     se

mal interpretan         mutuamente ,       pues         los         trabajos         son

complement,arios  y  dan  una  visi6n  integral  de  estos  fen6menos.

Claramente  ent,onces,   parece  existir  una  marcada  variaci6n

en    el  gast,o  de  energia  y  nivel  de  endot.ermia  en  relaci6n  a  la

combinaci6n    e     interacci6n  entre  tamafio       corporal,     ambiente

t6rmico,     habit,os     aliment,arios  y  asociaciones  t,axon6micas     de

los    mamiferos     (siendo    probablement,e  el     mss     import,ante     el

t,amafio  corporal).     Sin  embargo,     dado  que  6st,e  analisis  se     ha

realizado    principalmente  en  animales  con  habitos  aliment,arios

especializados.      comc>  hip6tesis  post,ulc>  que  mamiferos  pequefios

(con  altas  demandas  energ6ticas  peso-especificas)   y  con  dietas

mixt,as       debiesen    present,ar     respuest,as     int,ermedias     a       lag

sefialadas  para  los  mamiferos  especialista5,     coma  una  forma  de

mantenci6n  de  la  endotermia.
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Dado       que     los     roedores     Cric6tidos    Sudamericanos       se

caract,erizan    por    un  t,amafio  corporal     relativament,e    pequefio,

alta  diversidad  e5pecif ica   (est,a  familia  agrupa  la  mayor  parte

de     lag     especies     de   roedores     Sudamericanos     (Reig       1984)).

cortos  periodos  de  gestaci6n,   un  ndmero  de  canada  grande  y  una

alt,a    diversidad    ecol6gica  tant,o  en  habit,at,s  como  en    habit,os

alimentarios       (Hershkovitz       1962) ,       parece     ser    el       grupo

t,axon6mico  adecuado  para  poner  a  prueba  la  hip6t,esis  plant,eada

ant,eriormente .

El    objet,ivo    central    de  este  capitulo    es    estudiar    la

energ6tica  de  esto5  Cric6tidos  en  funci6n  del  tamafio  corporal,

habitc>s  alimentarios  y  habit,at,   incluyendo  el  est,udio  de  sopor

en     las     especies    mag  peguefia5.     Este  aspecto    ne    parece     de

part,icular    int,er6s  puest,o  que  se  ha  infel`ido  que  la    ausencia

de     sopor  en  roedores  Sudamericanos  se  debe  a  que  ham  derivado

en  un  tiempo  evolutivo  cercano,     y  que  el  sopor  es  un  caract,er

primitivo   (Mares     1985).   Esta  visi6n  seria  incompatible  con  el

argumento     que     sefiala     que  la     interacci6n     entre    un    t,amafio

corporal       pequefio       y       una    baja      tasa      metab61ica      basal

independient,emente     de     la     filogenia   (MCNab     1983)     seria     la

rest)onsable    del   sopor  en  micromamiferos,     para  lo  cual   se  ban

publicado     las     primeras     evidencias     (Bozinovic    &    Rosenmann

1988).     Aportes     que     ayuden    a     dilucidar    esta    controversia

constit,uyen  un  segundo  objet,ivo  de  este  t,raba`io  y  e5  lo  que  se

hard  en  est,e  capitulo.
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Los     individuos  adultos  de  cada  especie  est,udiada    fueron

capturados  en  dif erent,es  6pocas  del  afro  con  trampas  Sherman  en

las     localidades  y  habitats  que  se  indican  en  la  Tabla    1,     se

escogieron    animales    cuyo  peso  corporal  fuera    represent,ativo

para    cada    especie,     para     lo     cual     se    compararon    con     log

cuadernos  de  terreno  de  Contreras  y   Torres-Mura   (com.     pers. ).

Los    animales     se  t,rasladaron    post,eriormente    al     laboratorio

donde     se  mantuvieron  con  agua  y  alimento   (pellet,  comercial   de

conejo)     ad    libitum,     a  temperatura    ambiente    y    fot,operiodo

nat,ural.     Los    aninales     se    comenzaron  a    est,udiar    ant,es     de

cumplir  una  semana  en  cautiverio  para  evitar  aclimataci6n.

Los         paramet,ros         energ6t,icos         individuales       fueron

estimados     a  trav6s  de  mediciones  de  consumo  de  oxigeno   (M)   en

camaras    met,ab6licas    y     a     dist,int,as    temperat,uras     ambient,es

(Ta)     en    un     respir6met,ro  de  circuito  cerrado,     basado    en  el

modelo  propuesto  por  Morrison   (1951).      La  t,emperat,ura  ambiente

fue       controlada       sumergiendo       la5     canal.as       en       un       bafio

t,ermorregulado  con  agua-et,ilenglicol.   Cada  medici6n   se  condu`io

durante  un  tiempo  ninimo  de   2   a   3  horas.   El   pesc`  ±   0.01   g  y   la

i,emperat,ura     corporal        (Tb)     ±     0.1      °C       ±`ueron     regist,radcis.

antes       y       despues     de  cada  medici6n     de     M.      La     temperatura

corpc)ral   fue  medida   cc)n  i,ermocuplas   Cu-Const,antan   de   0.5  mm   de

diametro  y  un  registrador  digit,al  Bailey.     Lc]s  valores  de  M  se

obt,uvieron  de   los   dos  periodos  minimos   de  cada  experiment,o.   La
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t,asa  met,ab6lica  basal  se  estim6  del  promedio  de  los  valores  de

M     cuando       demost,raron     ser       independient,es       de       Ta.          La

conductancia  t,6rmica   (C)   5e  calcul6  utilizando  la  pendient,e  de

la    regresi6n    de     log    valores     de    M    a    Ta     inf eriores     a  la

zona  de  t,ermoneut,ralidad   (TNZ).   La  temperat,ura  crit,ica  inferior

(Tlc)        se       obt,uvo  de   la  int,ersecci6n  ent,re     BMR    y     C.        Las
-0.  25

ecuaciones        de     Kleiber      (1961)      BMR     =      3.42     W                      ,      de
-0.   50

Morrison     &Ryser   (1951)   C      =      1.00      W              y      deMCNab      (1983)
-0.  6?

BMR      (limit,e   de   endotermia)   =   15.56   W se  tomaron     como

referencia  est,andar  para  maniferos.

La    i,ipificaci6n  de  habit,at,s   (lugar  de    captura

de    los    animales)     y  habitos     alimentarios     de     los    roedores

est,udiados   se  complement,6  con  las  observaciones  de  Hershkovit,z

(1962),    Hulk   (1975),   Mann   (1978),   Meserve   (1981a,b),    Simonetti

&  Ot,aiza   (1982),      Pearson   (1983)   y   O'Connell    (1986)    (Tabla   1).

Se  usaron  principalment,e  lag  revisiones  mag  recientes  respectcl

de     est,e  t,ema.     Con  el  I in  de  obt,ener  relaciones     comparativas

con    trabajo  anteriores,     todos  los  valores  se  presentan    como

promedios     ±   1   desviaci6n  est,andar   (DE)   o  en   las  ecuaciones   de

regresi6n    con     la  desviaci6n  estandar  de  la    pendiente    y    el

coeficient,e  de  correlaci6n   (r).   Lag  ecuaciones  de  regresi6n  se

calcularon     por  el  m6todo  de  los  minimos  cuadrados,     usando  el

promedio    de     log  valores  par    especie.     Para     las     ecuaciones

alom6tricas,   se  realizaron  i,ransformaciones  logaritmica5  ant,es

de       utilizar     el     m6todo     de     los     ninimc)s     cuadl.ados.        Para

determinar  ef ecto  de  habitos  alimentarios  sobre  el    porcenta.ie
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de    desviaci6n     de    BMR  respecto  de  los  valores     esperados    y,

ef ect,o    de  t,ipo  de  ambient,e  sobre  el  porcent,aje  de    desviaci6n

de  C  en  relaci6n  a  los  valores  esperados,   se  realiz6  la  prueba

no  param6t,rica  de  Kruskal-Wallis   (Conover  1980).

RESULTADOS

Las       relaciones     ent,re    tasa    met.ab6lica     y    temperatura

ambient,e    para   las   10   especie5  est,udiadas  se  muest,ran     en     las

Figuras   2  a   la   11.   Los  dato5  de  peso  corporal,   tasa  metab6lica

basal  y  conduct,ancia  t,6rmica  se  muestran  en  la  Tabla  2,     junt,o

con    la  informaci6n  de  la  literatura  que  complement,a    nuestros

datc>s.   De   igual  modo,   en   la  Tabla  3,   se  tabulan   la  t,emperatura

corpc>ral,   la  temperat,ura  corporal  extrapolada  a  Y  =   0,    (M  =  0)

y  la  t,emperatura  crit,ica  inferic>r.

En       promedic),      en        las     10     especie5     est,udiadas,        TNZ

comienza     en      26.8     ±   2.5   °C,      con   un   rango   de   21.8   °C     en     A.

nicropus  hasta   28.9   °C  en  E.   typus.   Asi,   en  t,odos   los   casc>s,   a

Ta   de     30   °C     exi5te     la     seguridad     de     obtener     log     valores

tiasales      de     met,abc>lismo      (Tabla     2).         I.ajo     TNZ.            Ia     I,asa

metab61ica     aument,a       cuando       disminye       Ta ,      las     ecuaciones

que     represent,an  est,e   aument,o  se  muestran  en   cada  una     de     las
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figuras.     Las    pendientes  de  las  ecuaciones  corresponden  a    la

conduct,ancia    t,6rmica  de  las  especies  y  se  t,abulan  en  la  Tabla

2.     El  coeficient,e  de  correlaci6n   (r)   de  cada  una  de  ellas     es

alt,ament,e        significat,ivo     (0.89     -0.99,        p     <        0.01).        La

t,emperat,ura    corporal  calculada  por  extrapolaci6n,   cay6  dentro

de  ±   1   DE  del  promedio  de   las  t,emperaturas  medidas,     de  manera

que       la       condici6n       te6rica     de       Tb     =     Ta        I ue     supuest,a

cuando     M     =   0   siguiendo  el  modelo  de  Scholander,      lo     que     me

permiti6    trabajar  con  estos  valores  en  aquellos  casos  en    los

que  no  nos  fu6  posible  obt,ener  mediciones  direct,as  de  Tb .

La    relaci6n    entre  Bra  y  W  de  las  especies  t,abuladas    en

las  Tablas   1  y  2  se  muestran  en  la  Figura  12.   Alli  se  grafican

lag  relaciones  est,andar  de  Kleiber  y  MCNab.     En   la  Tabla  2     se

muestran     las  desviaciones  de  los  valores  medidos  respect,o  del

esperado  por  ambas  ecuaciones.     La  linea  segment,ada  representa

la  ecuaci6n  alc>m6trica  obtenida  a  partir  de  los  valores  de  las

Tablas   1   y   2   y  que   se   expresa   como:

-0.   245     ±     0.   061

BMR    =    3.673    W

n   =   17,    r   =   -0.718,    p   <   0.002

(ml02/g.h)     (1`)



TABLA    I

Nu.era     de   ani.ale5.    Io[alioad/habitat   `'   habitos

a}i.entar}o5        dE        17        .5pp[ip5   de   [ri[ltibo:     5uda.Erl[ano5.

------------------- Ib -------------------------------------.------------------ ~ _ --,------------------------- ~ - - -
-----------------------~----------------------.---------------------------------------------------------------

EEpe[ie5                                                                     #                       lo[3}idad/Habitat                                                                  lJabitcE   all.eritario5

Abrl]thrix   lndinu5

Abrothri*   lmgipili5

Abrothri*   oliv.[eu5
A(Ddt)n   alar.p   \1)

Auliscoiy5  holivin5i5
Aulis[D.yE  .i[rapu5
[a}o.y5  c]llo5u5   {:`)

Ca]o.ys  [allo5u5  venu5ti5   (3}

Calo.yi  .ucilla   (2.)

Calo.y5  ou5[uliou5   (4)

Chelp.y5  P[rmys   (:I)
Eligindmtia  typu5
6raDiys  9riseo{lavu!   (:`';'

Oryzo.y5   lofigi [audatu5

0xyiy[teru5  rDbErti   (6)
Phyllotis  dar.i.i
Phylloti5  I]nthBpyl85  rgpestri5

Ch i I e / An d i ri [.

ChilE/'r,atorri}   tp.p}ad[i

Chile/Hat.orra]    te.FlajE

ArgEnt}n3/Pasti:a}    tpEp}a![,

Chi I i /A} ti p I ant,

Chile/Bosqup   te.plado   5ubarid`ric,

BBlivia/5abani   tropi[al

Argpr,tina/Pa!tiza)   te.p]ae[I

F'ero;`.AltlplanB

Argeritina/Pa5tiza]   telFIlab:

Crii)i/BD5qup   telp}ab[,   (sE.i{pe.Drial )

Ar8Er,tiria/bE5ierte   dE!   tlDr,tE

Argpritiria,''Pastiza]   tpl[lad[

Chile/Xatorra]    tplF}ado

Bra5i},`.5abaria   tropi[a}

Chile/H3torra}    te.p}ad[.

Chile/8ps2ert[i   dE   Ata[aii

I n 5e [ I i vor a ,' 0.ri I vor a

ln5E[ti\'or[w'OIn]\'oro

1Ti!E:ti`,.or[i,;8»i\'Dre

Frucii\'oro,`Herbivor[i

Hpr b i v [.r b ,'' 6r art I \' or cl

Fruoi\'orD/.Hprbi\.or[.

Fruaivoro,'.Dir,ivBro

Fruoivorb/.OIr,ivoro

FruQivore/Otr,ivor[I

FrugivBrc,`OIrii\'oro

fru9ivBro/Dmvoro

ln5E[ti\'orD,.'8irii`'oro

Frugi\`orc.i'brar!it]or[

Frugi`.oroi`brani.t'Dr[,

]n5e(t;,'OrcI

Fruo:\'erc`,Jbrariivorc

FruGi`,'orD,`.Erarii`,'or[i
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TABLA   2

F'e5[      corpora:       (li       {g,I,       ta5E      .etat.4!l[a      base.I    (BMF(;    (.lba,`9.til      t      ConcL:tar,[i6      t.r.l[a       ([1

(.l[2/9.I..'[.         eTi        17        e5Pe:)e:        dE        [rl[.i)Bog   Sub..eri:.rios.

------------------~.-------------------------------------------------------------------------------------~

BHf,'                             '            '1                         ['                    '' I

2E

Eaptti[i prolEd;c,   ±   OE                   pr8Ip8ic   ±   DE                   i                i                                                      i

Abrotlirix   apdinu5

Abrotllriz   lmgipili5
AbrDthrix   Dliva[eu5
Akodori   azarac    (1)

Aulii[oiys  bolivien5i5
ful i5[oDy5  .i[rapus
call.y5  [ill05u5   {:',I
ca)coy5  [ill05u5  ycou5tt9   (?`}

Calo.y5  eurilla   (2i
Caluy!  ut5[ulinu5   (4,`
ChEle.y5   Ia[rorlys    I.5j

Eli9.Ddoriti3   typu5

Brae.y5  9riseDf la`'u5   {3;

OrylnyE  longi[iudatu!
Oxy.y[tEru5  rDbErti    (i,.i

Phylloti5  darfini

}'.6   i   4.2

I:.?.   i   3.I

:,7'(.,   i    I.[`

2f.t:,

76.8   i    11,0

bl/,3  i  i,:,
a.(-,

5';,.7   i   6,f

I 6 . (,

I.8T   i   ¢.24

I.}E.   i   0.11

1.8:   i   0.07

I ' 7 (,

I,«  i  0.:'¢
I.57   i   a,17

1  .  ,E'

i.:I:'  i   0.07

I . Bi,

16.9   i   i.I                           I.6:,

6i,.(.                                            I.Ic

84 . (.`

1.7!

i.2!    i   (I.Ot,

I.8!    i   0.17

I  , ()9

:.i..(,   !    !Z`.(I                              i.2!    ±    (I.Ii

Pr[yllDti5   xanthapygu5   rapeslri5           :.:..t`i   ±    i:`.{`                          i.{j:`   ±   {!.OE

132.t          1:'9.1                0.145                     8:`.5

ltll.4          l{i7.I                 {i.13:t                       87.E

12'l.q         l[i?.¢               a.15:'                     8t,.0

lot.,.           !1'8              O.2:`i                 lil.i.

i24.t         i69.6               {i.Itl:                     eE',I

128.¢          lb(i.i                0.10:                      81,{J

11:`.9         127.3               (,.lE.i,                      ql.:,

!2't..¢           13E!.:`                 {i.131                        9:`.?

106.a            71.I                 €.2:i4                    1(i2,Ci

'''.t.          7(,.:'             ().Z'li,                  9i. i,

!!3'4           1:18.8                 ¢.I:.`:                     ]1,?.(,

I(,:,.?-            71.i.               i).:,:.,i                     9t. ,

I(,I.I          15:..Z                0.I!t'                     ,6.6

1:'1.9         lob.5               0,15i                    84,I

q6.i         i3[,.4               (I.i::,                  11!.6

:.5        1!:.:,             i.1:,:                i(,t,.I

8:.i             9?.{!               a.12:`                      il.;I

-a . 2S

I    :    1[)\':   Er,;,'J,4:'   t

-a.t7

)    ''    :    I,:i(:   Br;i..I:I,5t,1 :    'i'       :    i:-:    I.,'!.(i('   t

Los      rioBe-85   er    parEr.,te:?:    in!i:ar    E:    .!sB[.   ericEr,.   dE   ios   dat[i:   5eiE}3d[i5   er,   :a   Tat`}e    i.
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"BLA  3

1e.peratur6      [orpora}       {Te)      .Cl,      T€.pErituri   critici   ln{Prior       (Tic)       ('CJ      t    AT.   (`[i

[r,      17     eipp:}e!     dl      [r][.tidci!     Suda.pri[ariD5.

1'c £''.                   I

Eape[,e5

a

pro.Ed]c.   i   DE                           '1'   =   a

Abrothril   .ndinus
Abrothrir   lmgipill5
Abrotliril   oliva[eus
Akodon   azir]E    I.1)

Auli5[o.v5   bB!ivien5i5

fuli5[O.y5  .itrapus
Calmy5   [alloEN5   (2.I

calo.yE  [all05u5  ymu5til5
Ciloly5   du[illa   {2'}

Caloly5   ou5[ullrm5   {3)

Cheleiy5  ntrony]   (:I;
Eligindrmti)  typu5
6r]o.y5  gri5eof lavu5   (3)
Oryzo.y5  lengi[audatu!
Oxyny[tErus  roberti    (6}
PhvllBti5  dariini

37.7   !    I.:.                                3,.:,

3?.I   !   I.:..                              3t„:i

37.:,  i   ®.'                            38,I

};.7

:'6.3.   ±   (,.6                               36.9

37.I   i   t'.5                             :.7.2

38.0

(3:`                       }6.:,   i   I.a                              3t,,?`

Pn}'l]oti5   IanthapyguE   r.pe5tri5

58 . (,

3i.2  i  2.2                         :`'.:,

36.i.

}E.I    ±    CJ.6                                   36,7

3t.,1    ±   {t.7                                35,9

?'7.:   ±   ¢.3                              3q,P`

38.2

3c,:,   !   i,i                               3?.i:,

3:.?.   i   ().5                              3:,i

4T.   =   Tt-1ic         P-]rj:)[illEn.LE   5E   utl}l:i    la   tEB[iE..itB-:   [orper6!    leg:!i    ([JreEE5:I   i   I)::.

~.I?
?    :     I(,.:'   £T.,I:,.5:.   I

L[.:    r,irEEr[i:    Er    i;.Sr!te!is    }ridi[ar,   Ei    I:5i:    DriciEr    dE   !oE    6EtB:    5E;2i6d=.:    Er    ii    Tat`li    I.
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TerloeraTurc     aT,>e-.1€     (.C``

Figura     2.-     T'asa     met,ab6lica     ver5u5   tempera+.ura   ambiente     en
Abrot,hrix  andinus.   La  pendient,e  de   la   linea  continua
bajo     la     zorja     de     t,ermoneutralidad     represent,a     la
conduct,ancia  termica.



31

'C 2C                              IC,

Temperatu'c      ombier\,t€    (.C)

40

Figure     3.-Ta5E     net,ab6lica     versus   terr!peratura     ambiente     er.
Abrothrix     longipilis.     La    pendienTe,     de     la     linea
coli.tinua  bajc)   la   zona   de  termoneutralidac3   ret>resenta
la   conauetancia  t,e.rmica.
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10                    2C                    30                   co

TerTiperoturc        ®rrfoiente   (.C)

Figure   4.-I.asE     metab6lica     versus     terriperatura     amtliente     er!
Abrot,hrix     olivaceus.        Ija     pendient,e     de     la     lineE
cont,inua  bajo  la   zc>na   de  t,ermoneut,ralidad   represen+.a
ia   conductaricia   t,6rrr;ic=.



33

c`,                       ro                     2:                     3i-j                     4 0

lemperalurc,        orrbier`t€     (.C:j

Fig`jira   5.-Tasa     me+i,ab6lica     versus     t,eITiperatura     ambient,e     er.
Auliscomys     bolivien§is.     La  pen3ient,e   de     la     lineE
continua  bajo   la  zona  de  t,erm3neut,ralidad  represent,a
ia   c`cinductaricia   t,6rmica.
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Temoert!t.rc     cnb!er\1€    (.C :i
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Figure        6.-Tasa     met,ab6lica     ver5uE,   t,emperat,ura   amttiente     er.
Auliscomys     micropus.        La     pendient,e     de     la     linea
cop.tinua  bajci   lE   zoria   de  termorieutralidad  represent,a
la   coriductanci€   t€rrr.ica.



3:

10                          20                          3C)

Terripercturo     orr,Dient€   (CC)

Figura   7.-T`asa     met,ab61ica     versus     temperatura     ambient,e     er,
Calomys     musculinus.      Los  punt,os  negros     represent,arj
ariimales     en     eut,ermia     y   los     blancos     animales     erj
sopor.      LE     pendierit,e   de   la   linea   continua     bajct     le
zoria     de  t,ermc>neut,ralidad   represerlt.a   la  conduct,ancia
termi ca .
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TerTiperc'urc     oTI>err€   (CC.`

3£,

Figura   6.-Tasa     met,ab6lica     versus     t,emperatura     amtiierjt,€     er;
Eligmodontia     typus.      Log.  punt,c>s   riegros     represent,ar.
animales     er,     euternia     y   lcjE,     blancos     aninlales     er.
sopc)r.      La      pendienLe   de   la   linea   cc>ntinua      bE`icj      iE:
zoria     de  t,ermc>neut,ralidad   represent,a   la   conduct,ancia
t, 6 rm i c a .



0                       C                       2C.                     3C,                      «

Tonperati/rc    ombiente      (.C)

Figure       9.-Tasa     metab6lica  versus.   t,emperatura     ambient,e     en
Oryzomys     longicaudatus.     La    pendiente  de   la     linea
cont,inue   bajo   la   zc>na   de  t,ermoneutralidad   represenLL.a
la  c.onduct,ancia  ternica.
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a                  a                 2C                 3G                .3

Temperoturc    omb.er`te l\°C.)

Figura   10.-Tase     met,ab61ica     versus   terr!peratura     arribierit.€     er.
Phyllotis  darwini.   La  pendierit.e  de   la   linea   cc>rit,inua
ba`ic}     la     zona     de     termc)neutralidad     represerjt,a     1=
conduc-Lancia   t,6rrriica.
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Figure   11.-T.a5a    ne+iab6lica     versus  i,emperaLura     ambient,e     erj
Phyllot,is  xanthopygus  rupes+i.rig..     I.a  pendient,e  de  la
linea     continna     bajo   la     z.ona     de     i,ermoneu-Lralidac5
represent,a  la  conductancia  t6rmica.
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FifiLira   12.-Reiaci6r.     ent,re   lE   t,asa  met,ati61ica   ba5`al   y   el   pesci
corpc>ral   de   cric€tidc+s   sudamericancls.   Se   indicar,   las
cur`Jas   iirr!ite   de   ena®t,ermia   (MCNab)   }r   la   relac`i6ri   de
i[i]eitier.      La   line:   segTnent.ada   repreE.erit,a   la   relaci61,
pars     las   espec'ie5   est,udiadaE,   er:     est,e     trEba.ict        El
nc)m`bre,      de   la5   especie5   se   muest,ra   at.,re`>iad.=)   cc>rj      1=
dos   primeras,   let.ras   de   g6nercj  y   especie.
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Figura   13.-Relaci6ri   ent.re  el   diferencial   t,€rmicc.  en   el   limite
inferior  de  t,ermc>neut-ralidad  y  ei  peso  corpc>ral.      La
c`drva       representa     el     dif erencial     +i,€rmico     mininci
esperadc;,      Las     especies   ba`ic)   esLa      curva     presen+i,ar;
eEtaac;5      de      sopor      (poligoric`).      El      nombre      de      lag
especies.     se  muestra   abreviadc  cor;   ias   d6s     primeras
letraE   d€   g6nerc;  y   especie.
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Figura   i4.-Relaci6n     entre   la  conduct,aricia  t,erlnica  y  el     pest
corporal     de   las   especies   de   cric6t,idc>s     est,udiadas.
La     linea    con+.inua  represent,a  la     relaci6n     general
para     mamif eros   }7   la   segmen+i,ada   la   obt,enida  pars   la:
especies     es+uudiadas   en   es.te   traba`io.      El   nomttre     dE
las      especieE      s€      mues+.ra.   atre`.iadc)     cc>n      lag      dc`:
primeras   letras  de  g6nerci  y  especie.
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La  varianza  residual  de  la  regresi6n   (ecuaci6n  1,     Fig.12)   es

de     0.0034     y  corresponde  a   5.88%  de   la  varianza     t,c>t,al.      Vale

decir,     un     5.88%    de     la    varianza  no    es     explicada    por     la

regresi6n.     El     analisis    de  Kruskal-Wallis  para     la    variable

respuesta     (%BMR)   no  muestra  efecto  del     trat,amient,a     (habitos

alimentarios)   a  nivel  de  significancia  >  0.05.

Las  especies  A.     azarae,     C.     ducilla,   C.   musculinus  y  E.

typus    caen    bajo    la  curva  limite    de    endot,ermia.     En    otras

palabras,     la    ent,rada    en  sopor  diario  puede  result,ar    de    la

combinaci6n     de  baja  BMR  y  pequefio  W.      Aquellos  mamifero5     con

valores    bajo  la  curva  limit,e  son  malos  endot,ermos  y  present,an

sopor  obligado   (Tabla  2).

Exist,en       evidencias     claras     que       demuest,ran       que       C.

muscullnus     y  E.   typus  prese`ntan  estados  de  sopor   (Figs.     7     y

8).      C.      musculinus     a     Ta      =     25      °C        disminuye     a        1/4     su

gast,o       de     enel`gia     cuando     cae     en     sopor      (2.24     ±     0.07     a

0.52        ±         0.03   ml02/g.h),            Tb      en      sopor      es      de         28         °C.

Junt,o     a  6sto,     M  varia  en  fase  con  el   fot,operiodo,   alt,ernandc>

durante  las   24  horas  episodios  de  sopor  y  eutermia     (Bozinovie

&  Rosenmann        1988).             E.      t,ypus     present,a     tambi6n     est,ados

similares   (Fig.      8).   A   20   °C     M     disminuye     en   aproximadamente

1/2         (3.55         ±         0.19               a            1.54            ±         0.03           ml02/g.h),

llegandc)     a     una     temperat,ura     corporal     de   25.2  ±   0.05   °C;      a

Ta      =        15     °C     la     disminuci6n     en     el     gasto     de     energia  es

atin     mayor      (5.55   ±   0.83      a      1.09   ±   0.02ml02/g.h)       (Fig.       8).

Lamentablement,e     no     exist,en     evidencias     s6lidas         de     e5tos
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estados    en    A.     azarae  y  C.     ducllla  pero  predigo    que    est,as

especies  deberian  mostrar  conductas  similare=`.

A    partir  de  las  ecuaciones  de  limit,e  de  endot,ermia  y    de

conductancia  termica  se  puede  predecir  el  dif erencial    t,6rmico

minimo    requerido  para  la  mantenci6n  continua  de  la  endot,ermia

en   los  mamiferos   (MCNab     1983).      Asi,      reordenando   la  ecuaci6n

de   Bartholomew   (1977):

M      =   C    (Tb    -Ta)          (ml02/g.h)       (2)

AT       =           (Tb     -Ta)    =   M/C           (°C)

4Tm

ent,Once5 :

-0.  67                          -0.   5

15.56   W             /    1.00   W

-0.17

Tb    -Tic        =       15.56   W

(3)

(4)

Luego,     las     especies     que    no  present,an     un     aumento     en

ATm      con     W,      como     se     espera   de   acuerdo   a     Morrison   (1960),

caeran  bajo  la  relaci6n  de  t,amafio  critico  y  most,raran    est,ados

de   sopor   (Fig.13,   Tabla   3).   Esta  hip6t,esis  es   consistent,e  con

los   result,ados  most,rados   en  la  Fig.   13,   donde   las  especies  mss

pequefias   con     4Tm     mss     bajos     que     log     predichos,      presentan

discontinuidad  endot,6rmica.

La     relaci6n     entre  conduct,ancia  t,6rmica  y  pesci     Corporal

para     lc>s     valores  de   la  Tabla   2,     y  su  desviaci6n     del     valor
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esperado     por     la     ecuaci6n     de  Morrison    &    Ryser     (1951)     se

muest,ran    en    la  Figura  14.     La  linea  continua    represent,a     la

ecuaci6n  est,andar,     la  linea  segment,ada  es  la  curva  obtenida  a

part,ir  de  los  valores  t,abulados.     Se  observa  clarament,e  que    a

medida   que   aumenta  W,      C  disminuye.   La  relaci6n  obtenida  es   la

siguiente:

-0.   505     ±     0.  048

C    =    0.966   W (ml02/g.h.°C)       (5)

n   =   17,    r   =   -0.934,    p   <<   0.001

La    varianza     residual     de     esta    regresi6n     es     de    0.0023     y

corresponde     a     0.98%     de     lavarianza     no     explicada    por     la

regresi6n.     El     analisis    de  Kruskal-Wallis  para    la    variable

respuest,a     (%C)     no    muest,ra  efect,o  del  t,ratamient,o     (t,ipo     de

ambiente)   a  nivel  de   significancia  >   0.05.

DISCUSION

Metabo I i smo

El  exponent,e  de  la  relaci6n  ent,re  t,asa  met,ab61ica  basal  y

peso     corporal      (-0.245     ±     0.061)   para     las      17     especie5     de
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Cric6tidos     estudiados,     no     es     diferente  de     -0.25     ±     0.05.

encontrado  pc>r  Kleiber   (1961).      Hayssen  &  Lacy   (1985)   dan  para

Cric6tidos  del  hemisferio  norte  un  exponente  de  -0.226.   Por  su

part,e     Hinds     &    MacMillen     (1985),        demuest,ran     en     roedores

Heter6midos  que  la  variabilidad  de  los  exponent,es  depende       en

gran  medida  de  la  rigurosidad  puesta  en  el  met,odo  de  est,udio  y

del   estado  de   los  animales.     De  alli  que,   dada  la  semejanza  de

estos  valores,     me    parece  prudent,e  confirmar  la  universalidad

de  -0.25  dada  por  Kleiber  y  su  utilizaci6n  coma  valor  estandar

con  prop6sit,os  comparativos.

A      partir    de    los    valores     de     la     Tabla    2`       de       su

represent,aci6n     en  la  Fig.     12  y  de  la  baja  variaci6n  residual

(5.88%)     de   la   ecuaci6n  alom6trica   que   represent,a  BMR  vs  W     en

las     especies     examinadas,     se     podria     concluir    que:     i)     EI

principal  f act,or  que  det,ermina  el  nivel  de  gast,o  de  energia  es

el  tamafio  corporal;     la  tasa  metab6lica  disminuye  a  medida  que

aumenta    W.     En     ot,ras    palabras  el     gast,o     de     energia    peso-

especif ico     es     mayor  en  especies  pequefias  que  en  aquellas     de

mayor    tamafio.     ii)  Dada  la  baja  variaci6n  residual,     la     alt,a

asociaci6n  taxon6mica  de  las  especies  y  la  semejanza  entre     la

ecuaci6n    encontrada    en    est,e  t,rabajo  y    la    de    Kleiber,     no

pareciera    existir    ef ectos  de  hibitos  alimentarios  y/o    clima
sabre    el     nivel     de    gasto  de  energia    en     6st,e    conjunt,o    de

roedores  de  la  familia  cricetidae   (por  lo  meno5  cuando  6ste  se

mide     en     condiciones  basales).      Ademas,      dado   que     t,odc>s     los

animales   fueron  mantenidos  en   cautiverio  cc)n   el  mismci  i,ipc`     de
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alimento,   se  podria  argument,ar  una  deficiencia  metodol6gica  en

este    estudio.     En  ot,ra  palabras,     lo5  animales  estudiados    en

est,e     trabajo   (n  =   10)   y  los  analizados   (n  =   17),     se     habrian

aclimat,ado  a  las  condiciones  de  cautiverio.     Al  respect,o  deseo

sefialar    que    Mtiller     et,     al.      (1983)     realizaron    un     estudio

comparat,ivo     de    t,asa    met,at>6lica    basal   en     dos     especies     de

primates,     una    de  ellas  folivora   (Colobu5  guereza)   y  la    otra

omnivora   (Cercopit,hecus  mitis),     mant,enidas  en  cautiverio     con

el     mismo    tipo     de  dieta.     Estos  autores    encuentran     que     la

especie  f olivora  siempre  present,a  BMR  mss  baja  que  la  predicha

respecto  de  su  peso  corporal   (85%),   en  cambio  aquella  omnivora

presenta  Bra  un  poco  mss  alt,a  que  la  predicha   (112%).     De  alli

que,     al     memos     en  tiempos  cortos  de  experimentaci6n,     se    ha

demostrado    que  no  exist,en  adapt,aciones  I isiol6gicas  de    diet,a

sobre    BMR.     Queda     la   interrogant,e  si   en    tiempos     largos     es

posible    encont,rar    variaciones    intraespecif icas  en    Bra    con

respecto  al  tipo  de  diet,a,     espero  contestar  est,a  pregunta    en

un  t,iempo  cercano.

Ent,onces,   la  primera  conclusi6n  no  merece  mayor  discusi6n

puesto  que   los  resultados   son   suficientemente  elcicuentes,     mss

adn  otras  evidencias  al   respect,o  son  numerosas   (ver  revisiones

de     Peters     1983,      Calder   1984).      Resulta   en   cambio  mucho     mis

int,eresant,e  discut,ir  el   segundo  punt,o.

La    evaluaci6n    de  la  variaci6n  residual  re5pecto    a    los

valc>res     esperados,     cuya  explicaci6n  se    ha     orient,ado    hacia

habitos    alimentarios,     se  ha  realizado  generalmente  en  grupos
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especialist,as.       Asi,       por       ejemplo     los     items    hierbas       y

vert,ebradc>s   se  asocian  con  alt,as  t,asas  basales  de    met,abolismo

y  lo5  items  invert,ebrados  y  semillas  con  baja5  t,asas.     En  est,e

est,udio,     contrariament,e  a  lo  sefialado,     la  mayor  part,e  de  las

especies    poseen  dietas  mixtas   (excepto  0.     robert,i).     De  alli

que  la  segunda  conclusi6n  debe  ser  cuidadosamente  analizada.

Si     la    diet,a  de  las  especies  est,a    constit,uida    por    dos

tipo5    de    alimentos,       uno    correlacionado    con    altas    tasas

met,ab6licas  y  el  ot,ro  con  bajas  t,asas,   ent,onces  los  organismos

podrian  poseer  tasas  int,ermedias,   altas  o  baja5   (pero    no    muy

diferent,es    de     las       esperadas).     Una    alt,a    t,asa    puede    ser

producto    de     la    constancia  y  abundancia  del  alimento    en    el

ambient,e        (MCNab   1986),      y  postulo  que  esta   sit,uaci6n     podria

verse  reflejada  en  las  especies  A.     boliviensis  y  A.   micropus.

La     Tabla   1   muestra  que  muchas  especies   que   se     alimentan

de   insect,os   (asociado  a  bajas  BMR):     A.   andinus,   A.1ongipilis

y  A.     olivaceus,     poseen  otros   items  abundantes  en  sus    dietas

que  tenderian  a  cambiar  BMR  en   la  direcci6n  opuest,a.   I.uego,   no

e5    extrafio    encontrar    que     los  animales    con    dietas    mixtas

muest,ren  tasas  metab6licas  basales  que  no  ref lejen    tot,almente

el    efecto  de  habit,os  alimentarios  si  se    contrapone,     incluso

parcialment,e     con     el  efecto  de  abundancia  de     aliment,o,     est,e

fen6meno     puede     verse  ref lejadc>  en  la  prueba     est,adistica     de

Kruskal -Wal i i s .

Asi  ent,onces,     en  general  ninguna  de  las  especies  muestra

grandes     desviaciones     en     su  tasa    metab6lica    basal     de     lag
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esperadas    para    la  ecuaci6n  est,andar  de    Kleiber.     No    |>arece

ext,rafio  que  en  los  placentados  pequefios,   que  poseen  alt,o  gasto

de    energia    peso-especif ica,     muchos  habitos  alimentario5    se

asocien    con  basas  basales  semejant,es  a    las    esperadas,     pues

esto  a  la  vez  se  asocia  a  una  endotermia  continua.

Asi    y    t,ode,     exisben  algunos  casos  que     son    necesarios

analizar  con  mayor  profundidad.   La  especie  P.   x.   rupest,ris  que

habita    en    el  desiert,o,     mue5t,ra  baja  tasa    metab6lica    basal

(82%).     Es     conocido     que  los  roedores  del  desiert,o  bienden    a

poseer    tasas    mss    bajas  que  lag  especies     de     ambientes    mss

m6sicos      (MacMillen,1983;      Hinds  &     MacMillen,1985).      Esta

caracteristica  puede  t,ener  como  resultado  bajos  requerimientos

de  alimentaci6n  y  de  agua.     Sin  embargo  e5t,e  result,ado    parece

contradict,orio    con  los  valores  encontrados  en  la  otra  especie

del  desierto,     E.     typus   (102.3°/o).     Este  pequefio  roedor    posee

ot,ros    mecanismos  que  le  permiben  la  vida  en  ambient,es  aridos,

coma  la  capacidad  de  beber  soluciones  salinas  de  concentraci6n

superior    a  2  molar,     lo  cual  le  facilit,a  extraer  agua  de    las

plantas  halofitica,s  del  desierto   (Mares,     1977).   Esta  peculiar

caracterist,ica    de  E.   typus  redundaria  en  una    disminuci6n    en

los  requerimient,os  de  agua  y  de  alimentaci6n.

Junt,o       a    lo    anteriormente    sefialado,       los    resultado5

muestran     que    i,ant,o    E.     typus     como  C.     musculinus  present,an

est,ados  de  sopor.   Este  fen6meno  puede  ser  explicado  a  la  vist,a

de     las     ecuaciones     3     y  4  y  de   las     figura5     12     y     13.     Los

mamiferos  pequefios  como  los  mencionad,os,     deberian  poseer    una
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t,asa    metab6lica    relativamente    alt,a    para    mant,ener    asi     la

endot,ermia.     La  int,eracci6n  ent,re  una  t,asa  lnetab61ica  mss  baja

que  la  linea  limite  de  endotermia  y  un  tamafio  corporal  pequefio

explicaria     la  ent,rada  en  sopor  que    present,an    ambas  especies

y  probablemente  como  ya  predije,     A.     azarae  y  C.   ducilla.   Sin

embargo,     a.   a.   venustus,   a  pesar  de  tener  una  alta  tasa  basal

y     un  tamafic>  corporal  que  i,e6ricamente  aseguran  la    mant,enci6n

de     la    endotermia,     exhibe     ocasionales         est,ados     de     sopor

(Caviedes-Vidal,     com.   per. ),   pero  este  sopor  es  facult,at,ivo  y

no    representa    una    regulaci6n  marginal    de    temperat,ura.     En

resumen    se    demuest,ra    que     el     sopor    seria    funci6n     de     la

interacci6n    entre    un  tamafio  pequefio  y    una    tasa    metab61ica

basal  baja.   Se  podria  argumentar  que  ambas  caract,erist,icas  son

primitivas     (conservativas),        sin    embargo    existen    ejemplos

claros     que    muestran  que  mamif eros  placent,ados    poseen    t,asas

basales  peso-independientes  tan  bajas  como  aquellos  primitivos

que     no     present,an  est,ados   de   sopor  c>bligat,orio     (monotremas),

cuando  comparten  habitos  alimentarios   semejantes.

Desde     un    punt,o  de  vista  bioenerg6t,ico     los     est,ados     de

sopor    o     de    hipotermia     natural,     pueden     con5iderarse     como

mecanismos       de     conservaci6n     de     energia     y     de     evasi6n     de

situaciones       temporalment,e       inh6spitas ,         favoreciendo       la

existencia  en  habitats  aridos  y  f rios  con  baja  productividad  y

alt,ament,e     variables.      Los  estados  de   sopor,      al  memos     en     C.

musculinus,      e5tan  acompafiados  par  mecanismos  de  cant,rol.   Asi,

Bozinovic     &     Rosenmann   (1988)   muest,ran   que   el   sopor     en     est,a
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especie      est,a    asociado    a    un    ritmo    circadiano    y    que    la

profundidad    y  magnitud  del  ahorro  energ6t,ico  es    inversament,e

proporcional  a  la  t,emperatura  ambiente,     situaci6n  que  t,ambi6n

se  da  en  E.     typus.     Sin  embargo,     tant,o  C.   musculinus  como  E.

typus    present,an    un  aumento  en  la  i,asa  met,ab6lica    cuando     la

temperat,ura  es  muy  baja   (Fig.8),     probablement,e  como  mecanismo

de  evasi6n  de  congelamiento  a  temperaturas  cercanas  a  0   °C.

Conduct,ancia  t6rmica

La     ecuaci6n  alom6t,rica  de  conductancia   (ecuaci6n   5)     con

exponent,e     de  -0.505  es  similar  a  la  ent,regada  por    Herreid     &

Kessel     (1967)   y  no  difiere  marcadament,e   de   la  ut,ilizada     como

e5tindar    en    este     trabajo   (Morrison  &  Ryser  1951)   ni     de     la

sefialada     por  Bradley  &  Deavers   (1980).      No   seria  extrafio     que

lag    pequefias  dif erencias  ent,re  las  ecuaciones     de    diferentes

autores     sean  consecuencia  de  diversas  met,odologias  y  dependan

en    part,e  del  est,ado  de  los  animales  estudiados,     tal  como     se

mencion6  para  las  ecuaciones   alom6t,ricas  de  BMR.

La    baja  variaci6n  residual  de  la  ecuaci6n  encontrada    en

est,e  t,rabajo,     muestra  que   C  depende  casi  t,otalment,e  de  W  y   se

confirma  al   analizar  el   efect,o  de  tipos  de  ambient,es   sobre  %C.

Est,a  no  es  de  ext,rafiar  pues   es   dif icil   encont,ar  modif icacione=.

adaptat,ivas     en  conductancia  con  respecto  a.i   ambiente     t6rmicci

en     especies   de   pequefio  t,amafio,      comc)     sucede     en   las     mayc>res
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primeras     en    pequefia    proporci6n   (e.g.     mamiferos     cavicolas)

pues,     para     los  mamiferos  mag  pequefios,     el   poseer  un     pelaje

demasiado     largo  y/o  denso  seria  incompat,ible  con  su    modo     de

vida     y    practicamente  les   impediria  la     locomoci6n.     Esto     5e

cont,rapone     a     lo     sefialado  por  Bradley  &  Deavers     (1980)     que

asignan    base    I ilogen6tica  a  la  5imilitud  de  C    entre    grupos

taxon6micos.     Sin  embargo   4como  se  explica  que   las   especies  de

mamiferos       pequefios     independientement,e    de       su       af iliaci6n

taxon6mica    t,engan    valores     de  conductancia  similares    a    los

esperados;     mientras    que  las  especies  grandes     de    diferentes

ambientes    pero    t,axon6micamente  relacionadas    t,engan    valores

distintos?.     Al    parecer    la    conductancia  t6rmica    varia    por

ef ect,o    del  clima  pero  est,o  no  ocurre  en  especies     de    pequefio

tamafio    debido    a    que  no  parece  I actible    soportar    una    gran

aislaci6n     en     un     cuerpo     pequefio.     Evident,ement,e     queda     por

clef inir  cual  es  la  zona  limitrofe  de  tamafio  corporal  entre  los.

pequefios   y   lc>s   grandes  mamiferos.

Conclusi6n

For       dltimo,        se       ha     sefialado    que       los       cric6t,idos

sudamericanos    presentan    una    alta    diversidad    especif ica    y

ecol6gica,   con  periodos  cort,os  de  gest,aci6n,   fecundidad  alta  y

periodo     de     crecimient,o     post-nat,al     corto.      MCNab     (1980)     y

Hennemann        (1983)     han     observado     que     las     poblacione5        de

mamif eros  con  alt,as  tasas  metab6licas  basales  tienen  a  su    vez
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altas  t,asas  intrinsecas  de  crecimient,o.   Desafortunadamente,   la

imf ormaci6n     obt,enida  hast,a  ahora  es  escasa  para  evaluar    est,a

idea  dentro  de  este  grupo.     Sin  embargo,     si  esto  es  asi,     las

alt,as    t,asas  met,ab6licas  basales   (el  valor  promedio  de  Bra    en

las     17  especies  estudiadas  corresponde  a  ilo.20/a  del     esperado

por    la  relaci6n  de  Kleiber)   podrian  est,ar  asociadas,     junt,o  a

la  ef ectiva  regulaci6n  endot6rmica  de  la  temperatura    corporal

de  est,os  pequefio5  cric6tidos,   con  la  capacidad  de  las  especies

de    explotar  diversos  recursos  alimenticios,     con  sus    amplias

I luct,uaciones    poblacionales  y  con  su  capacidad  de  ocupar    una

gran  variedad  de  ambient,es.



54

RERERENCIAS

BARTHOLOMEW     GA   (1977)      Energy     netat]olisn.      Pp.       57-110,       in:
Animal     physiology:     principles  and  adaptat,ions     (MS
Gordon   ed).    MacMillen   Publ.    Co.  ,    Inc.  ,    New  York.

BOZINOVIC      F     &     M   ROSENMANN    (1988)   Daily     torpor      in      Calomys
musculinus,      a  South  American  rodent.      J.      Mamm.    69:
150-152.

BRADLEY      SR     &      DR     DEAVERS   (1980)      A     re-examinat,ion      c>f      t,he
relat,ionship    between  thermal  conductance     and    body
weight   in  mammals.    Camp.   Biochem.   Physiol.    65A:    465-
476.

CALDER     WA      (1984)   Size,      funct,ion   and   life     hist,ctry.      Harvard
Univ.   Press,   Massachusetts.

CAVIEDES-VIDAL      E,       F      BOZINOVIC   &   M   ROSENRANN    (1987)       Thermal
freedom    of     Graomys    griseof lavus     in    a       seasonal
environment.    Comp.    Biochem.   Physiol.    87A:    257-259.

CONOVER     WJ      (1980)     Practical  non  paramet,ric     statist,ics.      J.
Wiley  &  Sons,    New  York.

CONTRERAS        LC      (1983)     Physiological     ecology     of        fossorial
mammals:      a   comparative     study.      Ph.D.      digs.      Univ.
Florida.

CONTRERAS        LC        (1986)     Bioenergetics     and     distribut,ion        of
fos5orial     Spalacopus     cyanus     (Rodentia):       thermal
Stress,      or  cost  of  burrowing?.     Physiol.      Zool.   59:
20-28 .

DALBY     PL     &     G      HEATH      (1976)      Oxygen      consumpt,ion      and     body
t,emperature     of  the  Argentine  field  mouse,     Akodon
azarae,     in     relation  to     ambient    t,emperat,ure.     J.

Therm.    Biol.1:    77-79.

ELGAR  DD  &   PH     HARVEY   (1987)   Basal   met,abolic   rates   in   mammals:
allomet,ry,   phylogeny   and  ecology.   Func.   Ecol.   1:   25-
44.

FOLK     GW   (1975)     Population  ecology   of   rodent   in  t,he     semiarid
shrubland   of   Chile.      Ocass.      papers.   Mus.   Texas   Tech
Univ.    33:    1-40.

HAYSSEN      V   &  RC   LACY   (1985)   Basal   metabolic   rat,es   in     mammals:



55

taxonomic     differences   in  the  allomet,ry  of     BMR    and
bc>dy   mass.    Comp.    Biochem.    Physiol.    81A:    741-754.

HENNEMANN        WW      Ill      (1983)      Relationship     among     body        mass,
met,abolic    rat,e,     and  t,he  int,rinsic  rate  of    natural
increase   in  mammals.   Oecologia   (Berl)   56:    104-108.

HERREID     CF  &  8  KESSEL   (1967)   Thermal   conductance   in  birds   and
mammals.    Comp.    Biochem.    Physiol.    21:    405-414.

HERSHKOVITZ     P      (1962)     Evolution     of     Neot,ropical        cricetine
rodent,s   (Muridae).   Fieldiana-Zool.   46:    1-524.

HINDS     DS     &  RE   MacMILLEN   (1985)   Scaling   of   energy     met,abolism
and    evaporative  water  loss  in    hetermoyid    rodents.
Physiol.    Zool.    58:    282-298.

KLEIBER  M   (1961)   The   fire   of   life.   J.   Wiley  &  Sons,    New  York.

MacMILLEN        RE        &     AK      LEE      (1970)      Energy        met,abolism        and
pulmocutaneous    water     loss     of    Australian    hopping
mice.    Comp.   Biochem.    Physiol.    35:    355-369.

MacMILLEN     RE   (1983)   Adaptive  physiology  of   heteromid   rodents.
Pp.      65-76,      in:     Biology  of   desert     rodent,s.     Great
Basin   Nat.   Men.  ,   Brigham  Young  Univ.

MANN     G   (1978)   Los   pequefios   mamiferos   de   Chile.         Gayana      Zool
40,   Univ.   Concepci6n,   Chile.

MARES     M      (1977)     Water   economy   and   salt,  balance     in     a     South
American  desert  rodent,     Eligmodont,ia    typus.     Comp.
Biochem.    Physiol.    56A:    325-332.

MARES     M   (1985)   Mammal   faunas   of   xeric  habitats   and  t,he     great,
American     intercange.     Pp.      489-520,      in:      The  great
American  biotic   interchange   (FG  St,ehli  &  D  Webb  eds)
Plenum.   Publ.   Carp.  ,   London.

MCNAB     BK     (1969)   The   economics   of   t,emperature     regulation     in
Neotropical   bats.      Comp.      Biochem.   Physiol.    31:    227-
268.

MCNAB        BK        ( 1978 )        Energet,ics        of        arboreal           folivc>res :
physiological     problems  and  ecological     consequences
of     feeding  on  an  ubiquitous   foc)a   supply.      Pp.      153-
162,      in:      The     ecology     of   arboreal     folivores     (GG
Mc)ntgomery     ed).        Smithsonian     Institution       Press.
Washington   D.C.

MCNAB     BK      (1983)   Energetics,      bcidy   size,      and   the      limit,s     t.o



56

endothermy.   J.    Zool.    (London)   199:    1-29.

MCNAB  BK   (1984)   Physiological   convergence  among  ant-eating  and
termit,e   eating  mammals.      J.    Zool.    (London)   203:   485-
510.

MCNAB  BK   (1986)   The  influence   of   food  habit,s   on  the  energetics
of   eutherian  mammals.   Ecol.   Monog.    56:    1-19.

MESERVE  PL   (1981a)   Trophic   relationship  among   small   mammals   in
a  Chilean  semiarid  thorn   scrub  community.      J.      Mamm.
56:    304-314.

MESERVE  PL   (1981b)   Resource  patitioning  in   a   chilean   semi-arid
small   mammal   communit,y.    J.    Anim.    Ecol.    50:    745-757.

MORRISON     PR  &   PA  RYSER   (1951)   Temperat,ure   and     met,abolism      in
some   Wisconsin  mammals.      Fed.      Proc.      Fed.      Am.    Soc.
Exp.    Biol.    10:    93-94.

MORRISON   PR   (1951)   An  automatic   manometric   respirometer.      Rev.
Sci.    Instr.   22:   264-267.

MORRISON  PR        (1960)     Some     interact,ions     between     weight     and
hibernat,ion  funct,ion.   Bull.   Comp.    Zool.    124:   75-90.

MOLLER  EF,    JMZ   KAMAU   &  MO  MALOIY   (1983)   A   comparative   study   of
basal    metabolic    rate  and    t,hermoregulat,rion    in    a
folivorous       (Colobus     guereza)     and     an    omnivorous
( Cecopithecus       nit,is )       primates       species.        Comp.
Biochem.    Physiol.    47A:    319-322.

O'CONNELL     MA      (1986)     Population  variabilit,y     of     Neotropical
rodents:     influence  of  body  size.,     habitat,,   and  food
habit,s.   Rev.   Chil.    Hist,.   Nat.    59:    169-178.

PEARSON     OP   (1983)   Characteristics   of   a  mammalian     fauna     from
forest,  in  a  pat,agonia,      sout,bern  Argentina.   J.   Mamm.
64:    476-492.

PETERS     RH      (1983)   The  ecological   implications   of     body     size.
Cambridge  Univ.   Press.

REIG  OA   (1984)   Distribucac>  geografica  e  hist,aria  evolut,iva   dos
roedores         muroideos       sulamericanos        ( Cricetidae :
Sigmodont,inae).   Rev.   Brasil.   Genet,.    7:    333-365.

ROSENMANN      M   &.   PR  MORRISON    (1974)   Maximum      oxygen      consumption
and    heat,  loss  I acilit,atic)n  in  small  homeot,herms     by
He-02.    Am.    J.    Physiol.    226:    490-495.



57

SCHMIDT-NIELSEN   K   (1979)   Desert,   Animals.    Dover   Pub.    Inc.

SCHOLANDER      PF.       V      WALTERS,       R      HOCK   &   L   IRVING       (1950)       Body
insulation    of   some  artie  and  tropical    mammals     and
birds.   Biol.   Bull.    99:   225-236.

SIMONETTI      JA  &  RD  OTAIZA   (1982)   Ecologia  de   micromaniferos   de
Chile   cent,ral:     una   revisi6n.     Pub.      Ocas.   Mus.   Nac.
Hist.   Nat.    (Chile)   38:    61-104.



58

CAPITULO   11

TASA   RETABOLICA   MAXIRA   EN   ROEDORES:       PROBLERAS   FISIOLOGICOS      Y

CONSECUENCIAS   ECOLOGICAS   EN   LIMITES   DISTRIBUCIONALES
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INTRODUCCI0N

Los  patrones  globales  de  di5tribuci6n  y  abundancia  de  los

organismos  pueden  est,ar  afectados  por  muchos  f act,ores  bi6ticos

y  abi6ticos   (Cox  &  Moore     1980).   En  particular,   la  temperatura

ambient,e    puede  ser  un  I actor  muy  import,ant,e  y  limit,ante  de  la

distribuci6n    y  la  abundancia  de  los  organismos,     determinando

ademas       parcial       o    tot,alment,e     sus    t,asas       de       actividad.

Directament,e,   este  factor  controla  el  balance  y  nivel  de  gasto

de    energia,     la    nat,uraleza    y  velocidad    de     las     reacciones

bioquimicas     que  regulan  el  crecimiento  y  reproducci6n  de     los

organismos,     y    en    de±initiva  la  adecuaci6n  biol6gica  de     las

especies          (Scholander  et  al.      1950,   Hart   1971,   Prosser   1973,

Wunder   1978) .

La     temperat,ura     ambient,e      (Ta)     a     la  cual   un   endot,ermc>

mantiene   su     temperatura  corporal     (Tb)     constante,     dada    una

t,asa       met,ab6lica       (M)     particular,       puede       ser       calculada

reordenando   la   siguiente  ecuaci6n   (Scholander  et  al.1950`):

M   =   C    (Tb    -Ta)                   (ml02/g.h)

Ta     =   Tb    -(M/C)                    (°C)

donde     C  =   conduct,ancia  I,6rmica.     De  aqui   que   en  ambientes     de

temperatura       variable ,        la       mantenci6n       de       Tb          implica

necesariament,e  cambios   en  M  y/o  C   .     Utilizando   la  ecuaci6n  de
-0.  25

Kleiber   (1961)   para   tasa   metab6lica  basal   (BMR)   =      3.42   W

(ml02/g.h),    en   la  que   W   =   peso     corporal   (g)    (3)   y   la   ecuaci6n
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-0.   50

de   Morrison  &  Ryser      (1951)   para   conduct,ancia   (C)   =   1.00   W

(ml02/g.h.°C)   (4),   es  posible     predecir       magnit,udes     de       Ta,

M  o  C     para  determinados  valores   de  W  y  Tb.

Como  puede   deducirse  de   las   ecuaciones   (3)   y     (4),     t,ant,o

BMR  coma  C   son  funciones   de  W.      En  combinaci6n,   est,os   factore5

det,erminan     el     dif erencial   de  t,emperatura    mant,enido    pc>r    un

endotermo     en     el     limite     inferi.or  de  termoneutralidad     (Tic)

(MCNab      1974).      Reordenando   las   ecuaciones   (1),       (3)   y   (4)      se

obti ene :

-0.   25                           -0.   5

3.42   W                 /1.00   W             =       Tb     -TIE     =          £T              (°C)           (5)
0.25

3.42    W Tb    -Tic    =          iT             (°C)           (6)

De     aqui  que  el  costo  de  termorregulaci6n  en  un     ambiente

moderadament,e     trio     sea     t,ant,o  menor  cuant,o     mayor     sea       4T.

Te6ricamente     un  aumento  en     £T  puede   lograrse  con  un     aumento

en  W,   una   disminuci6n   en   C,    o  un   aument,o  en  M.

MCNab   (1986)   ha   indicado  que  el   nivel   de  gasto  de  energia

en       mamiferc)s,        con       consecuencias     obvias       en       6T,      est,5

correlacionado  especialmente  con  lo5  habit,os  alimentarios   (ver

capit,ulo     I).        Sin     embargo,     dentro     de     e5te     cont,exto,     la

interacci6n       incorporada    en     la    ecuaci6n     (6)     tendria       el

pot,encial     de     I ijar  los   limit,es  t,6rmiccts  de     dist,ribuci6n     en

mamiferos,      tantcj     en     ambient,es     cilidcis     como     frios.     Estc)s

limites     pc;drian  depender  de   las   restriecic>nes   (dadas     pc`r     la



61

abundancia  y  tipo  de  alimento,     y  ambiente  t6rmico)   puestas  en

la     reducci6n     de    W,        Bra     o  C.     Asi       la       desviaci6n          de

Tt>        -       Tl c          respecto         del         valor         esperadci       por     la

ecuaci6n         ( 6)         podria     ser       explicada       por      t,olerancias

diferenciales  a  bajas  o  alt,as  temper.aturas.

Lamentablement,e,      la     ecuaci6n     6   (sobre   la  cual     se     ham

basado     los     analisis    mencionados)       solament,e     parece    t,ener

suficient,e    capacidad      resolutiva  a    niveles    interordinales,

pero  muy  baja  en  categorias  int,raordinales,     pues     solo      fija

dif erencias    minimas     ent,re    Ttt     y    temperat,ura  ambiente  en  el

limite       inferior      de    t,ermoneutralidad.         Pienso      que       la

determinaci6n       de       las       dif erencias       maximas       entre         Tt>

y       Ta          que       soportan       los       mamif eros       y       su       relaci6n

con  el  ambient,e  que  ocupan,     podria  act,ualment,e  explicar  y     en

un  futuro  predecir  log  limit,es  t,6rmicos  de  distribuci6n  de  los

mamiferos.     Junt,o     a     est,o  considero  que  es     fact,ible     est,imar

hasta     que  punto  el  ambient,e  t6rmico  puede  ser  un  f actor  tant,ct

o    mss  important,e  que  los  habit,os  alimentarios  en    af ect,ar     el

nivel     de  gasto  de  energia  maxima  de   los  micromamiferos.     Esto

sera    valido     si   la  relaci6n  para  gasto  de  energia    maximo     es

paralela     a     la  documentada  para  tasa  basal   (ver    Pet,ers     1983

para    una  revisi6n)   en  caso  contrario  se  debera  hacer    uso    de

otras  variables  independient,es  explicativas.

Ent,onces ,       propongo       la       det,erminaci6n     de       variables

fi5iol6gicas     en  condiciones  termicas  extremas,        a  pesar     que
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obviament,e   log  organismos  no  est,6n  somet,idos  permanent,emente  a

ellas       en     su     ambient,e,       permit,en    en    cambio       una       mejor

aproximaci6n  a  la  evaluaci6n  de    la    capacidad    ecof isiol6gica

que  la  que  podria  proyect,arse  sobre  parimet,ros  basales.     En  el

caso  de  las  relaciones  energ6ticas,     el  parametro  mss  adecuado

parece     ser  la  t,asa  met,ab61ica  maxima  de    t,ermorregulaci6n     en

reposo     (Mum).      Por     analogia  a   lag   ecuacione51     y     2,      puedo

estat>lecer  dos  nuevas  relaciones  para  los  paramet,ros  extremos:

MMR/C   =   Tb    -Tll                   (°C)        (7)

Tl1     =    Tt>     -MMR/C                  (°C)        (8)

donde       Tll  ,        es     la     Ta     a     la    cual     los  mamiferos  alcanzan

rm,     denominada    i,emperat,ura  minima  let,al   (Rosenmann  et,     al.

1975).               Asi          Tb        -       Tll      es     el     diferencial       t6rmico

maximo      (   ATM)        ent,re     un     mamifero     y     su   ambient,e.      En   est,a

proposici6n     sugiero     que    ATM       explicaria     y     en     un  pr6ximo

paso  predeciria    relaciones  t,6rmicas  y  limit,es  de  distribuci6n

geograf ica      en      relaci6n      a    la      temperatura      a      niveles

intraordinales,     donde     se  esperan  mayores  similit,udes    morfo-

funcionales  entre  las  especies  que  a  niveles  interordinales.

Dado  que  el  Orden  Rodent,ia  es  ecol6gica  y  especif icamente

el     mss     diverso     de  todos   los     mamiferoE.      (Eisenberg        1981),

parece  de  gran  int,eras  est,udiar  en  ello5:   i)   la  relaci6n  ent,re

MMR     y     W;      ii)      estudiar   la   interacci6n     ent,re     W,      MMR     y     C,

det,erminandc>       4TM.                   Pc>st,ulo        que        est,e     fact,or     podria
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explicar,   predecir    y  ser  un  buen  indicador  de  los    limites  de

dist,ribuci6n    de  est,os  mamiferos,     considerando  que  su  pequefia

nasa    corporal           hace  predecir  un  "R  de  magnitud    semejant,e

al  costo  energ6t,ico  maximo  de  t,ransporte.     Espero  que  aquellas

especies     que    viven    en  condicione5     con    bajas     temperaturas

ambient,es       t,engan       alt,os     valores     de    lfl"    y  de       ATH          en

comparaci6n     con     log    valores     esperados     para     aquellos     que

habit,an     ambient,es  calidos  o  intermedios.     En  un  prop6sit,o  mag

amplio,     el     estudio    de  las  variattles    energ6ticas    bajo    las

condiciones   sefialadas  5e  enmarca  en  la  t,esis  que  propongo:     el

ambient,e       t6rmico       seria    el     elemento    mss     importante       en

det,erminar     la     capacidad     de    t,ermorregulaci6n    maxima    peso-

independiente  de  pequefios  mamifero5,     siempre  que  la    relaci6n

ent,re    Mum    y  W  que  se  obt,enga  no  sea  paralela  a  la     exist,ente

para  Bra.

RATERIAL  y  rGTODos

Los     roedores     adult,os  est,udiados  f ueron     capt,urados     con

trampas     Sherman    y    para  su  determinaci6n  se     sigui6     a    Mann

(1978),       Tamayo  &  Frassinett,i    (1980)   y      Talriayo   et,   al.       (.1987).

El   ambiente  de  cada  especie  se   indica  en  la  Tabla  4   junto  a  la

inf ormaci6n    obt,enida    en    la  lit,erat,ura  para    otras    especies

seleccionadas       por    haber     sido    estudiadas     con       la       misma
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metodologia  que  se  sigui6  en  este  traba.io.

Log     lugares    de  capt,ura  fueron:     para  Octodon    brldgesi,
"Pelhuin"      a     20     Kin  de     la     ciudad     de     Cauquenes,      (36°00'S,

72°30'W);      0.   Iunatus   se   captur6  en   ``Auc6``   cercano   a   la  ciudad

de     Illapel,         (31°50'S,         71°15'W),        ambas     especies     fueron

facilitadas    por    Jaime  Rodriguez.     Abrothrix    longipilis,     A.

olivaceus,     Oryzomys    longicaudatus    y    Phyllotis    darwini    se

capturaron     en  Chile  central,     Fundo  la   "Rinconada     de    Maipd"

(33°28'S,      70°54'W).      Calomys     musculinus,      se   ca|>tur6   en     Sam

Luis,     Argentina   (33°20'S,      60°21'W),   Eligmodont,ia  t,ypus   en  el

Desierto   del   Monte,      Argentina   (33°20'S,      60°21'W).      Abrothrix

andinus     fue  capturado  en  Farellones,     Cordillera  de  los  Andes

en      Chile      cent,ral      a      2.400      in.5.n.in.          (33°21'S,          70°20'W).

Auliscomys    boliviensis     se     captur6    en    el     Parque    Nacional
"Chungara",    Cordillera   de   los   Andes   a   4.200   in.s.n.in.    (69°30'S,

18°15'W)      y     A.      micropus   en   la   zona   sur     de     Chile      (35°30'S,

71°20'W).      Todos     los     animales   se  t,rasladaron  al     laboratorio

donde  se  mantuvieron  con  agua  y  alimento   (pellet  comercial     de

conejo)   ad  libit,urn  con  fot,operiodo  y    t,emperatura  natural.     Se

est,udiaron    ant,es    de    cumplir  una  semana  en     cautiverio    para

evitar    aclimataci6n.     Al   igual  como  se  sefial6  en  el     capitulo

anterior       se    escogieron    animales    con    el       peso       corporal

representativo  de  cada  especie.

El     consumo     de     oxigeno     se    midi6     en     un     respir6met,ro

automitico  de  circuito  cerrado  basado  en  un  modelo    modif icado

de     Morrison      (1951).      La   camara  met,ab6lica   se   sumergi6   en     un
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bafio    termorregulado    de     agua-et,ilenglicol;     el    C02     y    agua

eliminados     por     los     roedores     se     absort)ieron     con       Ba(OH)2

(Baralyme)     y     Cac12     respectivamente.          Despu6s  de  un  tiempo

de   1   a   3  horas   de  medici6n   de  met,abolismo  en  aire,      la     camara

fue     lavada   5   a  6  veces   su  volumen  con  una  mezcla  de   80%  He     -

2091o  02     para     medir     de     est,a     I orma   la  tasa  met,ab61ica  maxima

(Rosenmann     &  Morrison   1974).      Durante   e5tos     experiment,os     se

midi6     el     consumo     de     oxigeno  continuament,e     y     cuando     este

disminuy6     se  detuvo  el  experimento  y  la  temperat,ura     corporal

se  registr6  en  forma  inmediata.     La  presencia  de  hipotermia  en

log  animales  corrobor6  haber  alcanzado  Mlm.

Con  el  f in  de  obtener  relaciones  comparativas  con  trabajos

anteriores,   t,odos   los  valores   se  presentan  como  promedio    ±     1

desviaci6n  est,andar   (DE)     o  en  las  ecuaciones   de  regresi6n  con

la    desviaci6n    estandar  de  la  pendient,e  y  el     coef iciente    de

correlaci6n   (r).   Las  ecuaciones  de  regresi6n  se  calcularon  por

el   m6todo  de   los  minimos   cuadrados,      usando  el   prc)media  de   los

valores    pc>r     especie.     Para   las     ecuaciones     alom6tricas,     se

realizaron    transformaciones  logarit,micas  antes  de  utilizar  el

m6todo  de   log  minimos   cuadrados.      La  significancia  del     efecto

de        ambiente      sobre     9ro  Mum,         y     %   ATH      fue     det,erminada     por

un       analisis       no    param6t,rice    de    Kruskal-Wallis     y         para

determinar   signif icancias  con  respecto  a   lag  variable5  9roMMR     y

%    A"     entre     ambient,es     se  realiz6    la  prueba  no  param6trica

de  minima  diferencia  significativa  de  Fisher   (Conover  1980).



66

RESULTADOS

Los  valores  de  peso  corporal  y  tasa  metab6lica  maxima    se

resumen       en     la  Tabla  5   junt,o  a  ot,ros  dat,os  regist,rados  en  la

literatura.     Ellos     son    comparables  a  los  obtenido5    en    e5te

trabajo    puesto    que    como    se     indic6    ant,eriorment,e       fueron

obt,enidos  con  la  misma  metodologia.

La    Figura  15  muest,ra  la  relaci6n  entre  log  W  y     log    "R

para   los  roedores  tabulados   (Tabla  5).     La  ecuaci6n  alom6trica

que  represent,a  est,a  curva  es  la  siguient,e:

-0.   338      ±      O.   Ci60

"R   =   28.3   W (ml02/g.h)          (9)

r    =    -0.759,    p    <   0.OC)1,    n   =    25

En  est,a  relaci6n,     el   57.7%  de   la  varianza  es   explicada  pc>r  la

regresi6n,      consecuentement,e   42.39/o  de   los  valores  corresponden

a  variaci6n  residual.

La  Figura   16  muest,ra   la  relaci6n  semilogaritmica  ent,re  W  y

Tll        para     los  valc)res   de     W     indicados  en   la  Tabla   1     y     log

de     T]]         t,abulados     en     la     Tabla   5.        La  t,emperatura     minima
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letal     para  cada  especie  mostrada  en  la  Tabla  5  se    calcul6    a

partir  de  la  ecuaci6n  8,   con  los  datos  de  conduct,ancia  t,6rmica

de     la     Tabla  5  y  de  t,emperatura  corporal  de  la    Tabla     6.     La

relaci6n  obt,enida  es  la  siguient,e:

Til     =       12.59    -(21.644    ±    5.990)    lc>g   w                    (°C)              (|0)

r   =   -0.602,    p   <   0.01.    n   =   25
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TAELA   I

N"prc   de   ar,I.i}e:   ind;\'ioual.5   \.   ..:ierite   dE   la:   25  e5pe[ie5   0E   ropoo-eE

!5t ud] idos

-.----------------------------------------------------------------------------------------------__--

EipecleE                                                                          k                                 All,}eTitE                                               Rp+€rpn[) a!

-------.-_---------------------------------------------------------------------------------_.-_---_-

Fa.i  i : a   €:todorit.i aaE

O[tedor.     bridgEEi

O[tndon  legu5
8:todor,  lunatu5

Fat: i i a   HEtpr[is\'} Bat

DipDdo.y5  ierriai§
Lioiy5   5a!vini

Perognithus  I.llil

FaBi}i6   [r][Et]daE

Abrothrii   ]ndinus

Abrothri}   lmgipili5

Abrothrii   ®livaceus

Auli5[olys  bo}ivim5is

Auiis[o.ys   .]cropL!E

Baice`,'E   taTIBri

[a]8ttJ±   [alio5uE

[a!of\'E  du[ill6

[i}a.}':  m5:ulinus
[]Ethrimrst'5  rgtilu:
El]9.odorltla  typus

6raofy;  9ri5eof livL!!
OryzB.y5   10rl8i[audatL!s

Pero.y5[u5  [a! i+orni[us
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h] [rotu5   0E:DnBl`L!
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B0EQue   tE.F}ad[.
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Matorra!    de5erti[c
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h!tcrra!   tE.;lag.:.

H3torrE}    teii]ad[i

Ar,!Es       (4.:'{i':,   ..5..ri..,)
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fast.i=i)    tro;][E:`
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fir„3E;        ,.!':`,:...     I.i.r,.I,  ;
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beEiEr'L:    EE;    h=r,t.E

pa5'Li:i:    +LeEi;as[`

I,atE,'ra:   tE[[:a=[

I,Etorra!   [O!tpri

r,6-.o'ral    sEa}!E:tr+.:[[
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1uL.iE;.a    a'tiEi

#risE5        14.:,,:..:    t,E.I,.i,)

N}\.E}    dE:     .Er

E5tE   trabaj[i

I(05Er,.ar!r,     (!E77..

E5tE   tratii3[

Hu!bErt    Et    al.     (.198:.;

rfulbE.rt    Et    al.     {!98:\:`

rlu}bert    pt    a}.     \198:.)

EstE   traba.i[,

E5tE   trab6.ib

E5tE   trabilb

E!tE   traba.ib

EstE   trir.iiE

R[<sE,.,Iar,r    i    I,:..i:.I.,.     !!£T4

i`C.E€rii:.T    i    F,:r'i5o'     J!:i

i{P:Er,iEri.    i    ti:rris:.'     ..}=?i.

Es+.i    tr6[.i  \.L

i:[iEE.r,Ear,I     i:     i:,     .:i?:.

ES?i   tra[ii.:

[E`,'iE.oE:-I,L]oi:      e+L     a}.      I:!BE1'j

EstE   tra[.si.:

r„IlbEr..   et   a`!     ilii.?.

il"-:bE-T.     Pt     2::      ``:qE.-,

EE:i    trEtE`[

k:.5Er!EEr,r     i    F,:-r;::ir,     .;!C?£`

R[.5!ri[ar,r    i    r,:..r2sBr     {!9?4'

Roger,Ear,I    i    I:rri5.=ir     {!57¢.;
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La  relaci6n  alomet,rica  para  rm  (ecuaci6n  9)  obtenida    en

est,e     t,rabajo     y   la  ecuaci6n  de  Morrison  &  Ryser     (1951)     para

conductancia    t6rmica  hicieron  posible  con5truir  la  ecuaci6n  7

propuest,a  en  la  pfgina  53,   asi:

-0.   338                       -0.  50

28.3    W                 /1.00    W              =       Tb     -Tii          (°C)               (11)

0.162

28.3    W Tb     -Tll     =       ATH                         (°C)               (12)

Esta     relaci6n     se     graf ica  en  la  Figura  17  en  la  que  los

valores        de       W       y        de       Tb      -     Tll        fueron       t,omados        de

las  Tablas   5  y  6.       El  porcentaje  de  desviaci6n  de  los  valores

medidos     en  relaci6n    a     los     esperados    para     lag     relaciones

de       rm       y       ATM     se     t,abulan  en   la     Tabla     7.

El     analisis     de    Kruskal-Wallis    para       las         variable5

respuestas         (9/o     MMR        y        %   ATM)         (Tabla   7)            muestran        un

claro       ef ect,o       de     los    tipos     de     ambient,es     a       nivel       de

significancia     de       0.0012       para     %"R       y       0.0016       para     %

ATM.             Los        result,ados     de        la     prueba     de     comparaciones

mtiltiples     a  posteriori  de  minima  dif erencia  signi±.icativa     de

Fisher       para     9/ob"R       y     %  ATM     entre     ambient,es     se     muestran

en   la  Tabla   8.
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Peso   corporo'   (  a)

Figura     16.-Relaci6ri     semiiogarit,in.ica     ent,re     la     temperature
minima     letal      y     el   peso   corpc>ral      de     rc>edc>res     de
diferent.es`   amtiient,es,      Los   poligonc`E   encierrari   a   las
especies   que   habit,an   climas   simiiares.      El   nombre   de
ia     especies     se     mue=.ira     atrreviadc,     con     laE        dcjs
primeras,   leLraE   de   generc>  y   es.pecie.
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Pese   corporo'      (§`

®C                     '5C.

rigura   i7.-Relaci6r:     eritre   el   diferencial   termico  maximcj  y   el
pesc!     corpc>ral   de   roedc>res   de   diferent,es     ambientes.
La5   especies   Que   habi+.ari   clirrta   similares   se   ITiuest,rarf
erieerra,Sag   pc)r   los   pc>ligc>r.c>E.    La   curva   represent,a   la
relaci€.ri   esperada   entre   am`DaE   ve.riables..      El     nom-br€
de     lag     e5pecies   se  Hues,Ira  atrevia.ao  cori     las     dos
primeras   letras   de   8er]ero  }7   e5pecie.
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DISCUSION

Tasa  metab6lica  maxima

La    relaci6n  alom6t,rica  que  represent,a  la  variaci6n    ent,re

la    tasa  metab6lica  maxima  de  termorregulaci6n  y  el  tamafio  del

cuerpo     muest,ra     que     a  medida  que  aument,a  el     tamafio     de     los

mamiferos          MMR     peso-especifico       disminuye.        Analogamente,

roedores     de     mayor  t,amafio  present,an  valores  mas   alt,os   de     MMR

que   los  pequefios  en  t,6rminos   absolut,os.

Hemmingsen        (1960)     compar6     tasas     maximas     con       tasas

est,andar  en  endot,ermos     y  concluy6  que  rm  es     aproximadamente

diez  veces   la  t,asa  est,indar.   Lechner   (1978)   realiz6  mediciones

de     met,abolismo  maximo   inducido  por  frio  extremo,     mezclas     de

He-02     y     en    carrera     (actividad  locomotora  ext,rema).          Este

autor    encuentra    que     la     relaci6n    para    met,abolismo    maximo

expresada     en     ml02/g.h     t,iene     la     forma     5iguient,e:        MMR     =
-0.  332

28.9     W     .                  Taylor  et   al.      (1980)     realizan     un     analisi5

semejante       en    mamiferos     de     mayor    tamafio,        principalmente

ungulados  pero  solament,e  en  carrera,     obteniendo  la    relaci6n:
-0.155

MMR     =   65.1   W                           (ml02/g.h)        y        most,rando        diferencia

estadist,icamente     significativa  con  el  exponente     -0.25.     Esto

sugiere       que     MMR  crece  con  un  aumento  en  W  con  una  pendiente

mucho  mayor  que  la  tasa  basal,      lo  cual  genera  dudas   sabre     la

estimaci6n   de  MMR  como  un  mdltiplo  const,ant,e  de   la  t,asa  basal.

Mas       atin,        en       mamiferos     grandes,        la     tasa       maxima       es
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desproporcionadamente    mayor    que  en  pequefios,      lo  cual  se    ha

correlacionado  con  la  capacidad  de  actividad  de  est,os  animales

(ver  Peters   1978  para  una  revisi6n).

La  discrepancia  ent,re  las  relaciones  sefialadas  es  dif icil

de         resolver         pues       las      bases      de         datos         dif ieren

metodol6gicament,e,     y     ademas     en  el  t,amafio     corporal     de     los

mamiferos  estudiados.     Esto  lleva  a  confusi6n,   pues   se  mezclan

relaciones       de       met,abolismo       maximo       inducido       por       I rio

(termorregulaci6n)       e       inducido      por      carrera       (actividad

locomotora).     El     cc>ncept,o  de  MMR  utilizado  en  est,e  t,rabajo  es

el    de    termorregulaci6n  empleando  para  ello    una    metodologia

est,andarizada.   De  alli  que  la  relaci6n  9  obt,enida  es  similar  a

la    entregada    por    Lechner     (1978)     pues     los     protocolos     se

asemejan    en    cierto  grado  ya  que  este  autor    utiliza    algunas

mediciones   en  He-02 .

El     impacto     de     W     sobre     Mum     es     considerable      (57.7%)

(ecuaci6n  9,   Fig  1),     este     impact,o    pareciera     estar  dado  por

cambios  en  el   area  de  superficie   (A)   cuya  relaci6n  con   la  nasa
2/3

corporal  tiene   la  expresi6n  A  =  k  W   .                El  exponente     para

la     relaci6n  MMR  vs  W  encontrado  en  est,e  trat>ajo  es     de     0.662

(expresado    en    ml02/h).            Este      valor       es       practicamente

id6nt,ico    al  exponent,e  2/3  de  la  relaci6n  para     superf icie    ya

mencionado.     Dado     que     el     calor  se  pierde     al     ambiente     por

superf icies       puede  argument,arse  que  la  gran  p6rdida  de    calor

(alto    diferencial  termico  entre  cuerpo  y  ambiente)   cuando     se

alcanza       la     t,asa    met,ab6lica    maxima     de       termorregulaci6n,



(situaci6n  extrema  de  producci6n  de  calor)   sea  la    explicaci6n

mag    plausit>le     a  este  exponent,e.     Pero  por  ot,ra  part,e    no    es

I acil       intuir      una    relaci6n    semejante      entre      termolisis

evaporativa  en  MMR  y  la  superficie  corporal,     de  modo  que  esta

sugerencia    debe  necesariament,e  ponerse  a  prueba  con  un    mayor

ndmero  de  especies  endot,6rmicas,   pero  con  la  misma  met,odologia

seguida  en  este  trabajo.

Como    ya  rue  mencionado,     W  explica  parte  de   la  variaci6n

en    MMR,     la    variaci6n  residual  alrededor    de     esta     relaci6n

alom6trica     (42.3%)   requiere   ser  explicada  a  trav6s  del  uso  de

otras  variables  independientes.     Propongo  que  el  porcentaje  de

variaci6n    puede     ser  explicado  pc)r  el     ambient,e    L6rlnico     que

habitan     lag     especies     (Tabla  4,     Fig  15).      Los     roedores     de

ambiente     frio     (Artico     en     Nort,e    America,        e.g.        Microtus

oeconomus;   Andino  en  Sud  America,   e.g.   Auliscomys  boliviensis)

presentan    valores     de     Mum  convergent,es     y    mayores     que     los

esperados    por  la  relaci6n  general.     En  el  ext,remo    contrario,

las    especies    de  ambientes  tropicales  poseen  valores  bajos    y

t,ambi6n     convergent,es   (e.g.     Baiomys  t,aylori,     Nort,e    America;

Calomys  callosus,     Sud  America).     En  sit,uaciones  intermedias  y

similares    a  los  valores  esperados  se  encuent,ran  los     roedores

de     ambientes  templado  y  des6rtico   (e.g.     Eligmodontia    typus,

Sud  America;   Dipodomys  merriami,   Norte  America).

Est,a    proposici6n    puede  gust,entarse  For  el     analisis     de

Kruskal-Wallis  realizado.   Este  muestra  un  signif icativo  efecto

del  t,rat,amiento  sobre  %Mrm.     En  est,e  caso,   el  tipo  de  ambient,e
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en    que  se  encuentran  las  especies  parece  ser    la    explicaci6n

mss     satisfactoria  para  est,e  efect,o.     In5peccionando  la  Figura

15     se     observa    que     las     especies     que    viven     en     ambientes

similares     se  asemejan  en  los  valores    peso-independientes     de

"R.,   sugiriendo  la  exitencia  de  una  modif icaci6n  adaptat,iva  de

Mum     en  relaci6n  al  ambient,e  t,ermico  que  ocupan  los     roedores.

Mediante       las     comparaciones     mdltiple5     (Tabla     8')        se

encuent,ra    que  exist,en  dif erencias  signif icat,ivas  con  respect,o

a  la  variable  %"R  ent,re  pract,icamente  todos  los  ambientes,     a

excepci6n  del  ambient,e  clef inido  como  pastizal  t,emplado    contra

pastizal-sabana  t,ropical,     matorral-bosque  templado,     matorral

desert,ico-semides6rtico.     Al  respect,o  surgen  dos  proposiciones

explicativas:     i)     dado  el  bajo  ndmero  muestreal  obtenido  para

el    mabiente    pastizal  templado,     no    es    posible    discriminar

posibles      diferencias    estadisticas    entre    la    variable      en
Guest,i6n,     ii)     dada  la  similit.ud  t,6rmica  de  estos     ambientes,

las     especies  que  los  habitan  no  presentan  dif erencias  en     sus

variables  energ6t,icas  maximas   (efect,o  del   ambient,e   sobre  MMR).

Esta     segunda  explicaci6n  me  parece  valida  para  la  comparaci6n

past,izal-sabana  tropical  vs.   mat,orral  desert,ico-semides6rt,ico.

Entonces,   en  general  no  solo  existe  efect,o  global  del  ambient,e

sobre     la    variable  respuest,a   (%MMR)   sino     que     en    part,icular

ambiente  a  ambient,e.

Feist     &     Rosenmann      (1974),         Rosenmann     et     al.       (1975)

demuestran    que  en    Lepus  americanus    y  Clethrionomys    rutilus

existe       un       aumento     ontog6nico     y     est,acional     de     Mum       de
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t,ermorregulaci6n  en  fase  con  cambios  t6rmicos  durant,e  el     afic;.

Este  hecho  conf iere  a  MMR  mss  bi6n  el  caract,er  de  una  variable

que     el   de  una  const,ante.     Sin  embargo  tambi6n  se  ha     sefialado

que    MMR     es  un  mdltiplo  de   la  t,asa  basal   (Peters     1978).     For

otra    parte    Taylor    et    al.        (1980)     demuestran    que    exist,e

dif erencia  est,adist,icament,e  signif icativa  ent,re  los  exponent,es

de     las     relaciones     mencionadas.     Adn  asi,      si  MMR     fuese     un

mdlt,iplo    de  la  t,asa  basal,     y  dado  que  se  t,rat,a  de    un    grupo

taxon6mico    homog6neo,      la    variaci6n  residual     encont,rada     en

t,orno    a    la    relaci6n    9  deberia  ser    explicada    entre    otras

variables,       principalmente      por      efect,o    de       los      habitos

aliment,arios     de   log   roedores   (MCNab   1986,      Capitulo     I).      Sin

embargo,      si   a  modo  de   ejemplo   se  comparan  a   dos   especies     del

96nero     Calomys,        C.        callosus     y     C.      ducilla     cc>n     habit,c>s

aliment,arios  similares   (frugivoro/omnivoro) ,     es  pc>sible  not,ar

que     las     tasas    metab6licas     basales     de     ambas     especies     no

difieren  significat,ivament,e  en  relaci6n  al  valor  esperado;     lo

que     es  explicado  por  la  semejanza  de  sus  dietas   (Capitulo  I).

Por    otra    parte,       el     ambient,e    que    ocupan    es      tot,almente

diferente.       C.       callosus    tiene    una    distribuci6n    tropical

mient,ras    C.     ducilla     se  encuentra  en  el  altiplano    Andino    a

4.200  in.s.n.in.      (Tabla   4).   Los   porcentajes   de   desviaci6n   de   la

tasa    metab6lica  maxima  en  relaci6n  a   la  ecuaci6n  general     (9)

de     ambas     especies   difieren  en   32%,      siendo     est,a     desviaci6n

positiva   (20.7%)   en   la  especie  con  rango  geografico  de     altura

(clima     fric>)     y   negat,iva   (-11.1°/a)   en   la   de     habit,at     t,ropical
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(120.7     vs     88.9%,      Tabla     7).      Mss     adn,      al     comparar     razas

geograficas     de     la    nisma  especie   (Mug      musculus     silvest,re)

nuest,ra  proposici6n  ademas  de  verse  corroborada,     adquire    una

nueva  perspectiva.     M.   musculu§  de  altura  presenta  un  valor  de

rm   13.9°/a  mayor  que   la  de  nivel   del  mar   (Fig   15,      Tabla   7).   Es

posible     que  est,e  I en6meno  tenga  un  caracter  mss  general   si  se

analizan    razas  geograficas  de  otras    especies.     En    principio

propongo     que   la  mayor  parte  de  la  variaci6n  residual  en  tornci

a    "R    puede     ser  explicada  principalmente    por    el     ambient,e

t6rmico

Temperatura  minima  letal  y  dif erencial  t6rmico  n6xino

La    t,emperatura    critica  let,al  puede  ser    calculada      por

medio  de  la  conduct,ancia  t6rmica,     la  tasa  metab6lica  maxima  y

la  t,emperatura  corpc>ral   (ecuaci6n  8).     Dado  que  la  temperatura

corporal     en    mamiferos     es  independient,e    del     peso     corporal

(Morrison     &     Ryser       1952),        resulta            que       Tll        declina

cuando     W     aumenta   (ecuaci6n   10,      Fig     16).   Asi,      en     t6rminos

absolut,os,      los     mamiferos     de  mayor  tamafio     son     capaces       de

resistir    mejor    las    bajas  temperaturas  ambientales    pues     la

p6rdida  de  calor  es  baja  en  relaci6n  a  sus  t,asas     maximas.      La

ecuaci6n     8     muestra  que  tanto     rm,      C     y     Tb   son  component,eE.

de     la  t,ermorregulaci6n  que  estan    int,errrelacic>nados.     Si     se

considera     que  C  en  especies   pequefias  no  disminuye  en  relaci6n

al     tipo     de     ambiente     y     que     lo       mismo     ocurre       con       Tb,
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entonces     aquellos     roedore5     con  alt,os  valores  de  MMR    podran

alcanzar  bajas  Tl1.

Pet,erg   (1978)   sugiere  que  la  i,emperat,ura  critica  inferior

de       termoneutralidad       (Tl a )       declina       en       paralelo         con

Tll      cuando     W     aumenta.        Sin   embargo,      de     acuerdo     a     MCNab

(1974)    (ecuaci6n   6):

0.25

TIC     =.Tb     -3.42   W

Despejando  la  ecuaci6n  12  se  obt,iene:

0.162

Tll     =   Tb    -28.3   W

(OC)

(OC)

est,o       significa     que     Tll      decae     con    W     con     una     pendiente

menor     que       Tic,     lo     que     evident,emente  es     reflejo     de       la

diferencia    entre  las  relaciones  de  tasa  met,ab6lica    maxima    y

basal       ya       lneneicjnadas.        Asi,        junto     a     lag       variaciones

ambient,ales       de     rm{R,      como     era     de     esperar     Tll        presenta

modificacic>nes   del     mismo     tipo   (Fig.16).

En    concordancia    al  analisis    expuesto,     el     diferencial

t,6rmico       maximo     entre     cuerpc>     y     ambient,e   (   ATM)      (ecuaci6n

12)       muestra     el     mismo     y  alto  nivel  de  resoluci6n     sefialado

para     MMR     y      Tll.               Dadc>        que     t,ant,o        MMR        como      C        son

en  principio  funciones  modulables  de  W,       A"     tambi6n  lo     es.

La  Figura   17     muest,ra  que  este  diferencial   aument,a  con  W,      asi

los     roedores  pequefios  mantienen  dif erencias  t6rmicas     con     el

ambiente     menc>res     que   los   de  mayor  t,amafio.      La   resoluci6n     de
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esta  ecuaci6n,   junto  a  la  alt,a  variaci6n  residual  que  present,a

(Fig.   17)  y     el     analisis  de  Kruskal-Wallis  demuest,ra  que     las

especies  que  habitan  ambientes  extremos   (frios  vs.   tropicales)

present,an        porcent,ajes       de             A "           peso-independient,es

opue5t,os    en    relaci6n  a  la  curva  est,andar.     Al  igual     que     lo

observado    en     las    Figuras   15  y   16  exist,e  convergencia  en  los

paramet,ros       energ6ticos    maximos     ent,re     las     especies       cuya

dist,ribuci6n  abarca  ambientes  t,6rmicos  similares.   Sin  embargcj,

mediant,e     las     comparaciones  mdltiples  de  Fisher   (Tabla  8)     se

encuentra    que,     con     respect,o  a  la  variable     %  ATM,      la  nit,ad

de     las  parejas  de  ambientes  comparados  presentan    dif erencias

est,adit,icamente  significativas.     Pero  al  igual  como  sucede  con

%MMR,      practicament,e     son  en   los  mismos  ambientes  en     los     que

exist,en      diferencias      significat,ivas,       de    alli      que      las

explicaciones  propuestas  para  la  variable  %MMR  parecen  tambi6n

validas  para  la  variable  %  ATM.

Limites  de  distribuci6n

Los     limites    de  distribuci6n  geograf ica  de  las     especies

dependen    de   la  combinaci6n  de  una  multiplicidad    de     I actores

bi6t,icos     y     abi6ticos.     Adn  asi,     muchas  especies   con     rango5

amplios     de  distribuci6n  aparecen  limitadas  en  al  memos    parte

de  sus   rangos  por  ±`act,ores  fisicos  como  la  temperat,ura     (Brown

&    Gibson     1983).       Este     factor     ambiental     tiene     un     efecto
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importante       sot>re      el    gasto    de       energia,       afectando       la

sobrevivencia,     reproducci6n    y  mant,enci6n  de  las    poblaciones

(Wunder   1978).

Si       bi6n       los    dat,os       aqui       present,ados       represent,an

esencialmente    respuestas  instant,aneas,   el  poder  de  resoluci6n

de       lag       ecuaciones     encontradas    hacen       posible       realizar

inf erencias    respecto    de  las  relaciones  entre    las    variables

energ6t,icas       de    los     endot,ermos,         part,icularment,e     de     los

roedores    estudiados    y  su  distribuci6n  asociada    al     ambiente

t' 6 rm i c o .

Un  I act,or  ambient,al  que  exceda  los  limites  de    t,olerancia

I isiol6gica    maxima    de     log  roedores  controlara  sin    duda     su

dist,ribuci6n.     El     alt,o    pc>der  resolut,ivo  de  la    ecuaci6n     12,

basado  en  lag  tolerancias  energ6ticas  maximas,   permite  inferir

los       limit,es    de    dist,ribuci6n     incluso    a    nivel     de       razas

geograficas   (e.g.   Mus  musculus   silvestre  de  altura  y  nivel   del

mar,        Fig.      17).     Aquellas     especies     que     no     logren       altos

dif erenciales      i,6rmicos       estaran       limit,adas       a       ambient,es

tropicales.     Por    otra  parte,     la  capacidad  de  los  roedores  de

mant,ener    est,os    altos    dif erenciales  termico5    y    regular    su

temperatura    corporal     en  ambientes    frios,     puede  asociarse  a

la    capacidad  de  est,as  especies  de  colonizar  est,os     ambient,es.

Sin     embargo,     algunas  de  lag  especies  de  roedores  en  cuesti6n

pueden  estar  limitadas  no  por  su  incapacidad  de  i,olerar    bajas

temperaturas  direct,amente  sino  que,     entre  otros  factores,   por

compet,encia  con  ot,ras  especies   que  son  superiores  en  ambientes
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frios  o  calidos.

En  aves,     Weaiiners   (1979)   muest,ra  que  la  t,asa    met,ab6lica

estandar  (equivalente  a  t,a5a  metati61ica  basal)   se  correlaciona

con    el  clima  de  origen  de  las  especies.     Asi,     aves  de    clima

I rio  i,ienen  t,asas  estandar  mayores  que  las  especies  tropicales

de       acuerdo       a       los    valores    esperados       para       su      peso.

Contrariamente       a       lo    mencionado     por    MCNab     (1986)       para

mamiferos,     Yarbrough   (1971)   tambi6n  demuest,ra  que  en  aves   los

parametros  termorregulatorios  estan  adaptados  primariamente  al
clilna    e     indirecta    o  secundariament,e     relacic>nados     con    los

habit,os    alimentarios;     de  esta  forma  ambos  autores  demuestran

qu-e    en  aves  la  basa  met,ab6lica  basal  parece  mss    sensible    al

clima     que   lo  demostrado  en  mamiferos.      Dawson  &  Carey     (1976)

estudian    algunas  especies  de  aves  de  clima  t,emplado  y    art,ico

que    aparecen  limitadas  en  su  distribuci6n  par  su    incapacidad

de  i,olerar  bajas  temperat,uras  en  invierno,     pero  no    5olamente

porque    no    puedan    sobrevivir  a  lag  bajas  termicas    sino    que

bambi6n  porque  el  regimen  i,6rmico  impone  alt,os     requerimient,os

de      energia      para      termorregulaci6n ,       mss      al la      de      la

disponibilidad    de    aliment,o  del  ambient,e.     En  est,e  caso  y    en

general    para    cualquier    situaci6n    similar,     la    temperatura
ambiente    y  la  dispc>nibilidad  ambient,al  de  aliment,o    necesaria

para        mantener         las       alta5      demandas         energ6ticas         y

i,ermorregulat,ori as ,         int,eract,uari an         como         limit,es         de

dist,ribuci6n    especialmente    en    aquellos    micromamif eros       de

pequefio    i,amafio     que    poseen  alt,os  requerimient,c)s     de     energia
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peso-especificos     (Fig.   15)   y    bajos     diferenciales       t,6rmicos

maximos     (Fig.17).      Se  deberia  esperar  que  en  sit,uaciones  como

6sta,     un    aumento    de  los  recursos  permitiria  a  las    especies

expandir     sus  rangos  de  dist,ribuci6n  siempre  que  sean     capaces

de    mantener  una  independencia  t,ermica  con  el     medio,      lo    que

necesariamente      deberia      ref lejarse    en    alt,os    valores       de

TM   peso   independientes.

En       resumen,       la    dist,ribuci6n    animal     represent,a    una

int,egraci6n    de  factores  bi6ticos  y  abi6ticos,     en  que    muchos

fact,ores       conduct,uales ,       reproductivos ,       ecol6gicos       (e. g.

compet,encia,       depredaci6n) ,       t6rmicos,       hidricos    y    otros,

limitaran    la  exist,encia  de  una  poblaci6n  excluy6ndola    de    un

area    goegraf ica    o    manteni6ndola  con    tamafios    poblacionales

bajos.     Se    puede  argumentar  con  raz6n  que  asignar    causalidad

entre  f isiologia   (energ6tica)  y  distribuci6n  es  dificultoso    y

por     ciert,o            aventurado.        Sin     embargo,        no    he     mostradc>

causalidades     sino     que,      como     mencion6     en     la     int,roducci6n

general,       asociaciones       y    correlatos     (ver    coment,arios       y

conclusiones     generales  para  un  mayor  desarrollo).

Frent,e     al     conocimient,o  actual  en  I isic)logia    ecol6gica,

aparecera  mas  razonable  observar  y  explicar  los    determinantes

de     la  dist,ribuci6n  en  t,6I.minos  de  I actores  conduct,uales     (ver

capitulo  Ill)   o  ecol6gicos    mss  que  en  t6rminos  de  tolerancias

fisiol6gicas.     Sin    embargo,     creo    que  int,entar    predicciones

respecto    de    limites    de  distribuci6n    animal    abrira    nuevas

lineas  en  f isiologia  ecol6gica  generando  un  t,erreno  f 6rtil     en
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biogeografia.   A  pesar  que  seria  circular  realizar  predicciohes

en  base  a  los  datos  obt,enidos  en  est,e  capibulo,   considero  que,

al    memos    tomando    el  factor  temperatura    como    una    variable

import,ante      de    limites    distribucionales    de    los      pequefios

mamiferos,     operando    con    las    ecuaciones  obt,enidas    en    este

capitulo  y  conociendo  por  medio  de  las  i,6cnicas  de  laborat,orio

MMR,     C    y    Tb,     es    posible     predecir  los  limites  t6rmicos  de

distribuci6n    de  una  especie  inc6gnit,a  para    el    investigador,

est,a  aseveraci6n  e5  ciertamente  un  desafio  intelectual.



REFERENCIAS

89

BOZINOVIC   F,       A   CORTES   &   M   ROSENMANN       (1985)   Energ6tica   de   dos
especies       del     g6nero    Oct,odon.        Resumen     I       Jor.
Argentinas       de     Mastozoologia.

BOZINOVIC      F     &     M  ROSENMANN   (1988)   Daily      t,orpor      in      Calomys
musculinus.      a   South  American   rodent,.      J.      Mamm.    69:
150-152.

BROWER       JE        (1970)     Met,abolic     and     t,hermal     adapt,ations     of
heteromyid     rodents     to    the     desert.        Ph.D.     diss.
Syracuse  University,   Syracuse.

BROWN   JH   &   AG        GIBSON         ( 1983)         Biogeography.            CV           Mosby
Comp .  , London

CAVIEDES-VIDAL      E,       F      BOZINOVIC   &   M   ROSENMANN    (1987)       Thermal
I reedom    of     Graomys       gri§eof lavus     in    a     seasonal
enviroment.   Camp.   Biochem.   Physiol.    87   A:    257-259.

CARPENTER  RE   (1966)   A  comparison  of  thermoregulation  and  water
metabolism  in  t,he  kangaroo  rats  Dipodomys  agilis  and
Dipodomys  merrialni.      Univ.   Calif .   Publ.   Zool.    78:    1-
36.

CONOVER  WJ   (1980)     Pract,ical     non     parametric     statistics.      J.
Wiley   &   Sons,    New  York.

COX     BC     &   PD     MOORE   (1980)   Biogeography:      An      ecc>logical      and
evolut,ionary  approach.   John  Wiley  &  Sons,   New  York.

DAWSON   WR  &   C   CAREY   (1976)   Seasonal   acclimation   t,o  t,emperat,ure
in   cardueline   finches.      J.      Comp.   Physiol.112:    317-
333.

EISENBERG   J   (1981)   Mammalian   radiat,ions.   Athlc>ne   Press,    London

FEIST     DD  &     M  ROSENMANN   (1975)   Seasonal   sympatho-adrenal      and
met,abolic     responses  i,o  cold  in  the  alaskan  snowshoe
hare   (Lepus  americanus  macfarlani).      Comp.      Biochem.
Physiol.    51A:    449-455.

HART  JS   (1971)   Rodents.      Pp.    1-149,    In:   Comparat,ive   physiology
of     thermoregulation   (GC  whittow).     Academic     Press,
New   York.



90

HINDS     DS  a     RE  MacMILLEN   (1985)   Scaling   of   energy     metabolism
and    evaporat,ive  water  loss  in    bet,eromyid    rodent,s.
Phy5iol.    Zool.    58:    282-298.

HEMMINGSEN  AM   (1960)   Energy  met,abolism  as   related  to  body   size
and    respirat,ory  surfaces,     and  its  evolution.     Rep.
Sten.   Men.    Hosp.    Nord.    Ins.    Lab.    9:    6-110.

HUDSON  JW  &  JA  RU"EL   (1966)   Wat,er  met,abolism  and     temperature
regulat,ion    of    the    primitive    Het,eromyid,       Liomys
salvani,   Liomys  irroratus.   Ecology  47:   345-354.

HULBERT   AJ,    DS   HINDS   &  RE   MacMILLEN    (1985)   Minimal   metabolism,
summit,    metabolism     and  plasma  thyroxine   in     rodent,s
from  different  environment.     Comp.     Biochem  Physiol.
81A:    687-693.

KLEIBER  M   (1961)   The   fire   of   life.    J.   Wiley  &   Sons,   New  York.

LECHNER     AJ      (1978)   The   scaling   of   maximal   oxygen     consumption
and     pulmonary  dimensions   in     small     mammals.     Resp.
Physiol.    34:    29-44.

MCNAB  BK   (1974)   The   energetics   of   endot,herms.   Ohio   J.    Sci.    74:
370-380.

MCNAB  BK   (1986)   The   influence   of   food  habit,s   on  the   energet,ics
of   eutherian  mammals.   Ecol.   Monog.    56:    1-19.

MCNAB  BK  &  PR  MORRISON   (1963)      Body   temperat,ure   and  metabolism
in     subspecies     of     Peromyscus  f ron  arid     and    mesic
environments.   Ecol.   Monog.    33:    63-82.

MANN   G      (1978)   Los   pequefios  mamiferos   de   Chile.      Gayana,    Zool,
40,   Univ.   Concepci6n,   Chile.

MORRISON  PR   (1951)   An   automat,ic  manomet,ric   respiromet,er.      Rev.
Sci.    Instr.    22:    264-267.

MORRISON     PR     &  PA  RYSER   (1951)   Temperature   and  metabolism      in
some   Wisconsin     Marmals.      Fed.      Proc.      Fed.   Am.   Soc.
Exp.    Bic>l.    10:    93-94.

MORRISON     PR  &  FA  RYSER   (1952)   Weight   and  body   temperature      in
mammals.    Science   116:    231-233.

PETERS     RH   (1983)     The     ecological   implicat,ions   of   body     size.
Cambridge  Univ.   Press,   Cambridge.

PROSSER     CL   (1973)   Comparative   animal   physiology.      WB  Saunders
Co.   Philadelphia.



91

ROSENMANN     M     &  PR  MORRISON   (1974)   Maximuri   oxygen     consumption
and    heat  loss  I acilitation  in  small  homeotherm5    by
He-02.   Amer.   J.   Physiol.,      226:   490-495.

ROSENMANN  M,      PR  MORRISON   &  D   FEIST   (1975)   Seasonal   changes   in
the  met,abolic  capacit,y  of  red-backed  voles.   Physiol.
Zool.    48:    SOS-310.

ROSENMANN  M   (1977)   Regulaci6n  t,6rmica   en  Octodon  degus.      Medio
Ambiente   3:    127-131.

SCHOLANDER   PF,       V      WALTERS,       R      HOCK      &   L   IRVING       (1950)      Body
insulation    of  some  artie  and  tropical    mammals    and
birds.   Biol.   Bull.,   99:   225-236.

TAMAYO     M     &     D     FRASSINETTI    (1980)   Catslogo   de   los     mamiferos
f6siles  y  vivient,es  de  Chile.     Bol.     Mus.   Nac.   Hist.
Nat.    (Chile)   37:    328-332.

TAMAYO     M,   H     NufiEZ  &  J  YAiiEZ   (1987)   I.ist,a   s'istemat,ica   de     los
mamiferos  vivientes  de  Chile  y  sus  nombres    comunes.
Bol.   Mus.   Nac.   Hist.   Nat.    (Chile)   312:    1L13.

TAYLOR   CR,    NC   HEGLUND,    TA   MCMAHON   &   TR   LOONEY    (1980)   Energetic
cost,  of  generat,ing  muscular  force  during  running:     A
comparison  of  large  and  small  animals.   J.   Exp.   Biol.
86:    9-18.

WEATHERS     WW     (1979)     Climat,ic     adapt,at,ion   in     avian     standard
metabolic  rate.   Oecologia   (Berl.)   42:   81-89.

WUNDER    BA   (1978)      Implications   of   a  concept,ual  model  for     the
allocation  of  energy  resources  by  small  mammals.   Pp.
68-75,        In:     Populat,ions     of     small     mammals    under
natural  conditions   (0  Synder  ed.).     Pymatuning    Lab.
Ecology,   Univ.   Pittsburgh,   Spec.   Pub.   Series,   5.

YARBROUGH  CG     (1971)   The   influence   of   distribution  and  eccilogy
on    i,he    thermoregulat,ion     of     small     birds.       Comp.
Biochem.    Physiol.    39A:    235-266.



92

CAPITULO   Ill

TEREORREGULACION   CONDUCTUAL   EN   Phylloti§   darwini    (RODENTIA:

CRICETIDAE) :    EFECTO   DE   LA   TEMPERATURA   AMBIENTE,    USO   DE   NIDOS   Y

AGRUPAMIENTO   SOCIAL   SOBRE   EL   GASTO   DE   ENERGIA
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INTRODUCCION

La  mant,enci6n  de  la  eutermia  en  los  mamiferos,     frente     a

los       cambios       t,6rmicos     del     ambient,e    se     sust,enta     en       la

combinaci6n  de  mecanismos  de  producci6n  de  calor  y  en     cambios

en    la    conservaci6n    de    calor    que    result,an     de     respuest,as

fi5iol6gicas  y  conductuales  de  termorregulaci6n.

En     relac.i6n  a  este  tiltimo  mecanismo,      se  ha  observado  en

micromamif eros     una  reducci6n  en   la  p6rdida  de   calor  debida     a

cambios     en     los  pat,rones  de     actividad    diaria,     agrupamient,o

social,     selecci6n    de  microhabitats  y  construcci6n    de    nidos

(Grodzinski       &     Wunder     1975).        Particularmente,        tanto     el

agrupamiento     social     como  el   uso  de  nidos     en     los     mamif eros

pequefios       tienen    como    result,ado    principal:       bajas       tasas

metab6licas      (Tro`ian     &  Wojciechowska   1969,      Gebczynski     1969,

Fedyk     1971,      Tert,il   1972,      Vogt  &  Lynch   1982,      Karasov     1983,

Contreras     1984,      Andrews     &  Belknap     1986),   menores   tasas     de

ingest,i6n  de   aliment,o   (Springer  et,  al.   1981)   y  mayor  i,iempc>  de

sobrevivencia  a  bajas  temperaturas   (Sealander   1952).

En     otras     palabras,      dadc>  que   los  micrc)mamiferos     poseen

altas         tasas         metab6licas         peso-especificas,            y         la

t,erlnorregulaci6n  parece  ser  el  paso  limit,anLe  en  la  ca5cada  de

prioridades     en     la  redistribuci6n  de  energia     (Wunder     1978);

ellos     pcjdrian  modif icar  su  balance  energet,icc>  minimizando     la

p6rdida     de  calor  per  termorregulaci6n    ccjnductual.     Tant,o     el

agrupamiento     social  como  la  const,rucci6n  de  nidos  t,endrian  un
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gran     signif icado    en     la  adecuaci6n    de     las    poblaciones    de

pequefios    mamiferos,     ret,ardando     la  p6rdida  de  calor     de     log

individuos  durant,e  periodos  de  alta  demanda  energ6tica.

El    objet,ivo    especif ico  de  est,e  t,raba`io  es    est,udiar    el

efecto       de         la           temperatura         ambiente            (Ta ) ,            la

construcci6n     de    nidos    y  el  agrupamiento    social     sobre    las

variables  energ6ticas  del  cric6tido  Phyllotis  darwini    darwini

(Waterhouse     1837)   roedor  que  observado  en  cautividad  y  en     la

nat,uraleza    ha  demostrado  el   comportamientc>  de  agregaci6n    mss

conspicuo  entre  varias  especies  de  micromamif eros  del  matorral

chileno,   mantenidos  en  condiciones  similares.   P.   d.   darwini  5e

distribuye       en       Chile       desde       la       provincia       de       Choapa

(aproximadamente       30       °S)     hast,a     la     regi6n       Met,ropolit,ana

(aproximadamente   33   °S)    (Tamayo  &  Frassinetti   1980),      ocupandci

ambient,es     climaticament,e    variables,        con    veranos     secos    y

calurosos     e     inviernos  frios  y   lluvicisos   (di   Cast,ri     &    Hajek

1976).     Est,e   c>bjetivo  especifico  es  parte  de  uno  mayor  que     es

int,egrar       y     comprender    como     algunos     de     los       componentes

ambient,ales,     £isiol6gicos  y  conduct,uales  afect,an  el  balance  y

gasto    de    energia,     aspectos  fundamentales     de    ecofisiologia

t,6rmica  de  micromamiferos.
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RATERIAL   Y   RETODOS

Todas     las    observaciones  y  mediciones  5e    realizaron    en

individuos         machos         adultos.          Los       animales       con         un

peso   corporal   (W)   =   53.2   ±   12.0   g   (i  ±   D.E.)   se   capturaron     en

invierno  en  la  Quebrada  de  la  Plata,   regi6n  Met,ropolitana   (33°

28'S,    70°54'W).   Durant,e   los  meses   de   Julio   y  Agosto   se   t,omaron

t,emperat,uras    del     suelo    en  el  sit,io  de    capt,ura.     Todas     las

termocuplas  se  in5ertaron  ent,re  1  a  3  mm  en  la  superf icie     del

suelo    y  entre  1  a  5  in  de  la  ent,rada  de  5upuest,os  refugios     de

esta     especie   (cuevas  abandonadas  de  Oat,odon  degus  otro  roedor

abundante  en  Chile  central).     Los  individuos  se  trasladaron  al

laborat,orio  donde  se  mant,uvieron  con  agua  y  alimento  ad  lib.

Las      variables    energ6ticas    se      estimaron  durante     los

meses  de  invierno  a  trav6s   de  mediciones  de  consumo  de  oxigeno

a       distintas         Ta          en       un       respir6metro       automatico    de

circuito     cerrado    basadc>  en  un  modelo  modif icado  de     Morrison

(1951).   Las  mediciones   de  metabolismo   (M)   se   realizaron  en  una

camara     met,ab6lica  de   11   litros   (unas   100  veces  el  volumen     de

cada     animal)   y  que  permiti6  un  desplazamient,o  de  4   a   5     veces

la  longitud  corporal.

Log     experimentos   de  construcci6n  de  nidos   se     condu.ieron

en   la  misma  cimara.   Esta  posee  compartimientos  especiales  para

proporcionar  el  mat,erial  de  construcci6n  de  nidos   (hierba  seca

de   Cynodon  dactyln,     una  graminea  comtin  en  Chile  central,).      En

est,e       sist,ema       los     animales     no    podian     ingresar       a       los



96

compart,imient,os    sino    que     solo     retirar    el     material.     Est,a

precauci6n    fue    necesaria  para  evitar  la  utilizaci6n    de    los
compartimientos  comci  nido5  y  obligarlos  a  const,ruir  su    propio

refugio.     Log     individuos     fueron     expuest,os     a  dist,int,as       Ta

en           camara5         climatizadas         durante       24         horas ,        sin

pert,urbaci6n  y  con  alimento  fresco  ad  lib. .     Posteriorment,e  la

camara    metab6lica  se  conect6  al   si5tema  de  medici6n  de  M     con

el     prop6sit,o    de    det,erminar  el  gasto  de  energia  a     la    misma

temperatura  en  que  el  animal   construy6  su  nido.   Despu6s  de   2  a

3  horas  de  registro,     se  extrajc>  el  nido,   se  cerr6  el  accesc>  a

log     compartinientos  y  se  continu6  con  la  medici6n  durante    un

t,iempo  Similar.     El  mismo  procedimient,o  se  ut,iliz6  al  realizar

lag  mediciones  de  agrupamiento  social  con  y  sin  nido.     En     los

est,udios    de    agrupamient,o  se  ut,ilizaron  5  individuos  de    peso

similar  como  ndmero  estandar,   pues,   con  este  ntimero  se  obtiene

virt,ualment,e       el       mayor     ahorro    energet,ico     en       individuos

agrupados   (Canals  &  Ro5enmann   1984).   La  tasa  metab6lica  maxima

de  t,ermorregulaci6n   (Mum)   se  midi6  en   organismc>s     individuales

de     acuerdo     al     m6todo   de  Rosenmann  &.     Morrison     (1974)      (ver

Capit,ulo     11),     con  el  fin  de     det,erminar     las       consecuencias

enegeticas       maximas     de     log     f en6menos     de     termorregulaci6n

conduct,ual .

Junto       a     lag    mediciones     met,ab6licas       se       realizaron

observaciones    conductuales  en  5  individuos  en  un  terrario    de

10         m2     con       refugios       potenciales     y    mat,erial     para       la

construcci6n  de  nido5.
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Para    determinar    signif icancias  en  la    dif erencia    entre

promedios     se  ut,iliz6  la  prueba  de   "t,".     Todos   los  valores     se

muestran  como  promedios  ±  desviaci6n  estandar.

REsuLTAros

La    relaci6n    entre  la  t,asa  met,ab6lica  y     la    t,emperatura

ambiente     en     individuos     sin     nido     (Mi)     y  en   individuos  con

nido   (Min)   se  muestra   en   la  Fig.18.

Lag  ecuacione5  que  representan  la  tasa  met,ab6lica  bajo  el

limit,e  de  t,ermoneutralidad  son:

Sin   nido:            Mi       =   4.67   -(0.133   ±   0.008)   Ta       (ml02/g.h)    (1)

I   =   0.996

Con   nido:             ELn    =   3.31    -(0.093   ±   0.019)    Ta        (ml02/g.h)    (2)

r   =   0.958
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Lag       ecuaciones      (1     y     2)        indican     que       Mi         aumenta

en     0.133     ml02/g.h       por       cada        °C       de     disminuci6n     de   Ta

mientras     que     el     increment,o     de       ELn     es     solamente       0.093

ml02/g.h    por    cada     °C.          Est,os         valores     represent,an       la

conductancia  t6rmica   (C)   (inversc)  de   aislaci6n).   En  promedio  C

disminuye     en     30%     cuando   los   animales       utilizan       el       nido

(0.133     vs     O.093  ml02/g.h.°C).         Sin     embargo,      la     reducci6n

porcentual     es     inversament,e       proporcional     a     Ta.          Asi,     a

0      °C     la     disminuci6n     de     M   es   1/3      (3.2   ml02/g.h     con     nidcl

vs   4.7  ml02/g.h     sin     nido).          For       otra     part,e,        a     25   °C,

la     relaci6n     entre         ELn       y       Mi        disminuye     solamente     en

1/5      (1.25   vs   1.6   ml02/g.h).
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Figura   18.-Tasa     met,ab61ica  versus  temperatura   ambient,e  en  P.
darwini.     Log  circulos  vacios  representan  a  animales
con     nidcj  y   los   rellenos   a   animales     sin     nido.      Lag
lineas   segnerLtada5  verticales  indican   la  t,emperatura
ambient,e  extrapolada  pare  mff`.   Cada  punt,o  represent,a
promedio   ±   DE.
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A         30     °C    no    existe    diferencia         signif icativa           entre

Mi             y           Min                (P   >   O.05)                (0.98   ±   0.09      ml02/g.h         con

nido     vs   1.03  ±   0.14   ml02/g.h   sin  nido).

La         t,asa      metab6l ica       maxima       de         termorregulaci6n

di6     un     valor     de          7.0        ±     0.5       ml02/g.h.           El        aumento

de     aislaci6n  t,6rmica  por  ef eat,o  del  nidc>  t,iene  una  impc)rt,ant,e

implicaci6n     en     el     valor  de     Tll      (temperatura  minima  letal),

que    es  la  t,emperat,ura  ambient,e  te6rica  a  la  cual   los  animales

alcanzan       MMR.          Asi     la  temperatura  ambiente  a  la  cual       P.

darwini     alcanza    rmffi    puede     ser    calculada    modif icando       la

ecuaci6n  de  Scholander  et   al.    (1950):

Ta    =   Tb    -   M   /   C

Tii    =   Tb    -Mum/c

(OC)                          (3)

(OC)                          (4)

donde           Tb           es         la       temperatura         corporal     de       esta

especie        y   corresponde   a   36.1   ±   1.2   °C   (n   =   31).      A  part,ir   de

la  ecuaci6n     (4);        Tll         en     animales   sin  nido   es   de        -16.6

°C     mientras     que,      con  nido   alcanza   a   -39.3   °C   (Fig.18).   En

otras       palabras       dado       que          Tb          y            MMR         permanecen

constantes.   Ia   disminuci6n   de   C     (c>  aumento   de   aislaci6n  en  el

nido)     amplia     en     22.7   °C  el   espectro  t6rmico     al     cual     est,a

especie  alcanza  rm.

Ef ect,os       adicionales          de         disminuci6n         de       C       se

obtienen      al      estudiar       a      temperaturas       inferiores         de

t,ermc>neutralidad       la       relaci6n       entre         M       y       Ta        en     5

individuos     agrupados        (Ma)        y       en     log     mismos     individuos
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agrupados        en       nido           (Man ). Estos       resultados       se

muest,ran  en  la  Fig.   19.        Las   ecuaciones  que  represent,an  ambas

situaciones  son:

Agrupados
sin    nidos:

Agrupados
con  nidos

EL    =   2.64   -(0.066   ±   0.002)    Ta       (ml02/g.h)       (5)

r   =   0.999

hah    =   1.65   -(0.038   ±   0.007)   Ta    (ml02/g.h)       (6)

r   =   0.985

En       est,e       caso       C       disminuye          en       promedio       42. 2%

cuando  log  animales  agrupados  utilizan  el  nido   (0.066  vs  0.038

ml02/g.h.°C   ).           A     Ta      de     0      °C     la     reducci6n     de     hun      en

referencia     a    Ma     es     similar     a     la    encontrada    entre       Min

y       Mi    ,           cercana       a          1/3             (2.65     ml02/g.h        agrupados

vs             1. 69       ml02 /g.h          agrupados          en          nido).                  Esta

reducci6n       alcanza       a       aproximadament,e       2/3     entre     Mi        y

Man.

La      Figura       20     ilust,ra     los     cambios       regist,rados     en

los    valores  de  C    en  las  cuatro     situaciones    estudiadas.     El

ef ecto     combinado     del     nido  y  agrupamient,c>     social     sobre     el

porcentaje       de       reducci6n     de       C       varia       desde     un         40%

(   Man/Ma    )               hast,a           mss            del               70.0%                     (   Man/Mi     ),

con       la       situaci6n       intermedia       de       59%    en    la    relaci6n

(   Man/Mn    ).                     Ademas,                la               temperat,ura             limit,e

inf erior    de     termoneutralidad     Gambia    debido     a     los     mismos

efectos.     For     ejemplo  en  individuos   solit,arios  es   de  28.3   °C,

en   individuos   con  nido  baja  a   25.4   °C;      en  animale5     agrupados
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Figure   19,-Tasa     metab6lica  versus  i,emperatura  amtjient,e   en  P.
darhJini.     Los  circulos  vacio5  repre5eritan  a  aninaleE
agrupados`        en     nidcj     y     lo=     relleno5     a        animales
agrupado5   siri   nidct.    Cads   puntc`  represent,a   promedic\   i
DE.
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-10 C'                                                   I C.

Temperoturc    ombierite    (ec  )

Figure   20,-Cambios     en   log  valores   de   conduc-i,ancia   para     cads
sit,uaci6n  experiment,al.   I,os  n`ineros   sobre  cada   curva
muestran  el  valor  de   la  pendient,e.
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es     de        21.0   °C  y,      en     agrupados   en  nido  alcanza   a     12.5     °C

(Figs.18   y   19).

Por    otra  part,e,     las  observaciones  conduct,uales    de    los

animales    en    el    t,errario    muestran    que    sin    material    para

const,ruir    nido  los  animales  permanecen  agrupados  con  post,uras

esf6ricas    y  en  o  bajo  los  refugios   (esquinas  del    terrario    y

piedras).     Cuando     los  roedores  t,ienen  acceso  a  mat,erial    para

construir    nido,     mantienen    esta  misma  conducta,     pero  en     el

int,erior    del    nido,       el     cual       const,ruyen         principalmente

alrededor  y  bajo  ellos,     aunque  en  algunas  ocasiones  mantienen

mat,erial  sobre  ellos.   Este  nido  posee  piso  y  paredes,   formados

con  el  material  cortado  en  trozos  pequefios.

DISCUSION

Entre     las  dif erentes  manif est,aciones  de  la    conduct,a    de

los  endotermos-homeotermos,     la  termorregulaci6n  conductual  de

los  mamiferc>s  de  pequefio  t,amafio,     principalmente  como  reacci6n

a    bajas  temperatura5  tiene  una  importante  funci6n  tanto  en  la

economia    energ6t,ica  como  en   la  redistribuci6n  de     la     energia

disponible     y     en  clef initiva  en   la  adecuaei6n  de  las     especies

(Wunder   1978).

Est,os         result,ados         muest,ran         reducciones       en         la

tasa     met,ab6lica  que  c>scilan  entre     1/3     y     3/4   principalmente
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a         bajas            Ta,          en          lag         que          los       fen6menos       de

i,ermorregulaci6n    conductual  que  presenta  P.     darwlni  alcanzan

su  maxima  expresi6n.     Est,os  valores  disminuyen  not,oriament,e     a

alt,a       Ta        pues       en     est,as     condiciones     los       animales       nct

construyen  nidos  y  pract,icament,e  no  se  agrupan.

Pearson        (1960)   encuent,ra  que  la  especie  Reit,hrodont,omys

megalotis     disminuye  su  gasto  de  energia  en  24%  al     ocupar     un

nido       a     bajas     t,emperaturas        (1   °C)        y        en        17%       a        Ta

intermedias.     Ademas     sefiala     que     cuando  individuos     de     esta

especie  se  agrupan  sin  nido,     tienen  un  met,abolismo  por  unidad

de  peso  28%  menor  que  un  individuo  aislado.     Estos  valores   son

similares     a     los  encont,rados  por  Glaser  &  Lustick     (1975)     en

Peromyscus         leucopus.     Esta  especie  presenta  una  disminuci6n

met,ab6lica     de     27%  debido  al  agrupamiento     social     sin    nido,

alcanzando       un     53yo     a     bajas     temperaturas.           Brcjwn      (1968)

encuent,ra  que  Neot,oma     cinerea  a  i,emperat,uras  de  6   °C  present,a

una     reducci6n   en   su  producci6n  minima  de  calor   de   23%     en     un

nido.     Pcir     su     parte,      Layne   (1969)   encuentra   que     Peromyscus

gossypinus       y     Peromyscus    f loridanus    disminuyen       su       tasa

metab6lica  en   22%  y   33%  respectivamente  en  presencia   de  nidos.

Valc>res        similares     encuentran     Fedyk     (1971)     en     Apodemus

flavicolis,        Tertil     (1972)     en  Apodemus  agrarius  y       Vogt     &

Lynch   (1982)   en  Peromyscus   leucopus.      Independient,emente  de  la

magnit,ud  de   los  valores  encontrados  en  condicione5  de     reposo,

t,ant,o    en    este  trabajo  como  en  las     referencias    mencionadas,

parece    obvio    que  existe    una  fuerte    presi6n    de     selecci6n
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hacia       termorregulaci6n    conductual     en    pequefios    mamiferos,

especialmente  a  bajas  temperat,uras.

Dado  que   las  observaciones  conductuales    muestran    que  P.

darwlni       se    agrupa    en    nidos     cuando    posee     los       recursos

necesarios,     me    parece  tit,il       calcular  la  magnit,ud  del  ahorro

energ6ticc>       en       reposo    en     su     ambient,e       e       inferir       5us

consecuencias .

La       t,emperatura       ambient,e       en     invierno    en     el     sit,io

de   capt,ura   de   est,e  micromamifero   e5   de   6.29   ±   2.2   °C   (n   =     24)

en     el     suelo,      y   de   9.49   ±   1.35   °C   (n   =   24)   en   los     supuest,os

refugios.   Si  se  con5idera  el  gasto  de  energia  durante  24  horas

en     reposo    para  un  individuo  solit,ario  de  53  g   (promedio     del

peso  corporal  de  log  ejemplares  estudiados),   este  valor  alcanza

a  4876       ml02 /dia              fuera            del            refugio         y            4334

ml02/dia       en     el     interior.            Sin     embargo,        si     se  supone

que     durante     12    horas     se     encuentra     agrupado    en    un    nido

(sustentado     por     las  observaciones  conductuales)   y     12    horas

fuera     de  61,     ent,onces  el  gast,o  disminuye  en     aproximadamente

1/3.     Junto    a  esto,     la  considerable  disminuci6n    del     limite

inf erior    de     la    zona  de  t,ermoneutralidad  de     los     individuos

agrupados    en    nido,     en    relaci6n    a     las    otras     situaciones

ilustradas  en  las  Figs.   18  y   19,   demuestra     la  import,ancia     de

lo5     fen6menos     cctnductuales     sefialados.             For     ejemplci,        a

Ta                  12        °C       un     solo     individuo       posee       un     gastcj     de

enei-gia     de   aproximadamente   3  veces   su  tasa  metab6lica     basal;

si     el     mismo     individuo  se  agrupa  con  otros  en     un     nido,      su
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metabolismo     promedio  a  la  misma  temperatura   sera  de     1.23       ±

0.14       ml02/g.h;          valor       que     se     aproxima     al     met,abolismo

minimo     que     tendria  si   estuviese  a       30     °C     aproximadamente.

Por    c>tra  part,e,     la  ampliaci6n  de  la  t,emperat,ura  minima  letal

de     individuos  en  nido  da  cuenta     de  la  mayor     resistencia     al

i ric>     debido  a  una  disminuci6n  de   la  conductancia  o  aumento  de

ai5laci6n  t€rmica.

Asi,     los     cambios     en     el     nivel     de     gasto    de     energia

dependient,es  de  fen6menos  conduct,uales   son,      indudablemente  un

I actor    importante    que  af ect,a  la    sobrevivencia    de    pequefios

mamifero5    durante    periodos  de  alta  demanda    energ6tica.     Par

ejemplo,     Casey   (1981)   encuentra  que   los   lemmings   juveniles   en

el    artico,     al    estar    en  ausencia  de    un    nido,     mueren    por

congelamiento       en    pocos       minutos.       Estas       manifest,aciones

conductuales     de  selecci6n  y  modif icaci6n  de  microclimas  y     de

las     variadas     formas     de  evasi6n     de     la5     demandas     termicas

impuestas    por    el     ambiente,     pueden     resultar    cruciales    en

prc>cesos       demograficos     (ej.        reproducci6n     y       mortalidad) ;

aceptando    que     la  primera  prioridad  en  la    redistribuci6n    de

energia     en  micromamif eros  es  hacia     i,ermorregulaci6n     (Wunder

1978 )  .

En     definit,iva,      de   acuerdo   con  MCManus  &   Singer      (1975),

lag  expresiones  de  termorregulaci6n  conductual  que  presenta  P.

darwini  coma  otros  micromamif eros  seran    de  importancia  vit,al

en:      i)     especies  pequefias,      las  que  poseen  un  alto     gasto     de

energia    peso-especifico;     ii)   especies  que  habit,an     ambientes
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estacionalmente    variable5;     iii)   especies  que  no  migran  y  iv)

aquellas  donde  el  recurso  aliment,o  es  de  suf icient,e  abundancia

y    disponibilidad    que    permita    lapresencia    de    mss    de    un

individuo  coespecifico  en  un  area  dada.   Todos  est,os  punt,os  son

dependientes    ent,re  5i  y  se  espel.a  que  sean  atributo5     comunes

en         las       especies       que       presentan       los       I en6menos         de

termorregulaci6n  conductual  estudiados  en  este  capitulo.
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LIBERTAD   TEREICA:    UNA   APROXIMACION   A   LA   TERMOBI0LOGIA   DE   ROEDORES
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INTRODUCCION

Muchas  caracteri5ticas  I uncionale5  y  estruct,urales  de  los

mamiferos     coma    la    tasa    met,abolica,     t,emperatura    corporal,

aislaci6n  t6rmica,   pigmentos  respiratorios  e  incluso  el  tamafio

del     cuerpo,        pueden     ser    mc>dificadas    por     las     condiciones

ambientales   (Morrison   et   al.      1966,      Sealander   1972,   Rosenmann

et   al.1975.   MCNab   1982).   La   evaluaci6n  de   est,os   cambios   puede

ayudar     a  comprender  el  grado  de  ajuste    morf o-I isiol6gico     de

una    especie     dada     a  las  grandes  variaeiones     de    t,emperatura

ambiental   (Wunder  et   al.1977,   Gross   et   al.1985,   Weiner   1987)

y   disponibilidad   de   agua   (MacMillen  &  Lee   1970,      Hinds      1977).

Sin  embargo,     la  evaluaci6n  de   log  ajustes  morfo-funcionales  a

condiciones    t,6rmicas    variables    puede  llevar    a    una    visi6n

parcial     de    la      amplitud    de  respuestas    que     incluye    a     la

conduct,a     como     un  component,e  signif icat,ivo.      La  magnit,ud     del

impacto    t6rnico    puede  ser  reducido  a    traves     de    mecanismos

conduct,uales     (evasi6n)    (Wunder   1984  y  Capit,ulo   III),asi   es   de

esperar    que    ocurran  interacciones    e5pontaneas    entre    ambos

tipos       de       ajustes.        Desafortunadament,e ,        los       mecanismos

conductuales     de    evasi6n     son     dif icile5     de     evaluar     en     su

tot,alidad,     debido    a  que  incluyen  una  variedad  de     respuest,as

como   la  construcci6n  de  nidos,   agrupamient,c)   scicial,   cambios   en

los  periodos  de  act,ividad,      cambios  posturales.   usc)     de   sombra

o  del   Sol,   galerias  y  otros   (Cabanac   1972  y  Capitulo   Ill).

En  est,e  capitulo  propongo       una  evaluaci6n  integral  de  la
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evasi6n       t6rmica,     que  acoplada  con  la  capacidad    fisiol6gica

permiten    a  un  animal  sobrevivir,     crecer  y  reproducirse  en  un

ambiente     estacional.     Conociendo  log  extremos  de    temperat,ura

macro-climit,icos     y     los  limites  t,6rmicos  de  la    capacidad    de

t,ermorregulaci6n       (resistencia)     de     un      micromamifero,        la

libert,ad    i,6rmica  animal   (grado  de  dependencia     de     respuest,as

conductuales)   puede  llegar  a  ser  evidente.   La  libertad  t6rmica

puede    alcanzar     su  expresi6n  maxima  si  la  resist,encia  copa     o

excede     los  extremos  estacionales  del  ambiente.     Pero,     si     el

rango    t6rmico    es    mayor    que  el     rango    de     resist,encia,     la

libertad    para  usar  el  ambiente  t,6rmico  quedara  restringida    y

los  mecanismos  conductuales  de  evasi6n  seran  obligados.

Con    el     fin  de  probar    estas     ideas,     5e  seleccion6       un

pequefic>     rc>edor  cric6t,ido  sudamericano,     Graomys  griseoflavus,

que    habita  en  el  Chaco  Argentino,     donde  la  diferencia    anual

ent,re     las       t,emperaturas     promedic>     de  veranc>  e     invierno     es

normalment,e     30     °C.      Sin  embargo,      e5te  rango     estacional     de

t,emperatura       ambient,e       (Ta )       puede       llegar       event,ualment,e

hast,a     50   °C  si   se  considera  los  valores  absolutos     maximos     y

minimos .

RATERIAL   Y   METODOS

Las     mediciones  se  realizaron  en  6  animales  adult,os   (5

machos   y   1   hembra)   con   un  peso   corporal   prc)medio   (W)   de   69.4   ±
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5.5     g   (i  ±  DE)   capturados   durant,e  el   comienzo  de  la  primavera

en   Sam  Luis,      Argentina   (33°20'S,    60°21'W).   La  tasa  metab61ica

(M),     conductancia    t6rmica       (C)       y       temperatura       corporal

(Tb)     se     est,im6     de     acuerdo     a  la  met,odologia  sefialada  en  el

Capitulo  I,   la  tasa  met,ab6lica  maxima   (rm)   se  midi6  siguiendo

el  met,odo  sefialado  en  el   Capitulo   11.      La  p6rdida  de  agua     por

evaporaci6n        (EWL)     rue       det,erminada       en       un       rango          de

Ta        de        15-40        °C       utilizando       el       met,odo       gravim6tricc+

descritc>  por  Heinsworth   (1968).     El   rango  de  presi6n   de     vapor

de   agua   en   la   camara   fue   de   2   a   8   mln  Hg.

Los       dat,os     climat,icos     de         Ta          y       precipit,aci6n

correspondientes       a     valores     mensuales     de     2Ei     afros     f ueron

obt,enidc>s     de  la  Est,aci6n  Met,eorol6gica  de   la  Fuerza  Aerea     de

Sam  Luis   de  Argentina.

REsuLTAros

Cc)mo   se  muestra   en   la  Fig.   21   log  valores  minimos   de  M

delimitan     una   zona  de  termoneutralidad   (TNZ)   entre   25.6   y     34
°C.      En  este  rango  M  define   la  t,asa  metab6lica  basal   (BMR)     de

1.21     ±     0.06     ml02/g.h,         29/a     lnenor     que     la        esperada     para

mamiferos   de  tamafio   similar,      de   acuerdo  a   Kleiber   (1961)    (ver



115

tambi6n  Tabla   2,   Capitulo   I).   Bajo  TNZ   el  valor  de  C  fue  0.166

±     0.014      (ml02/g.h.°C),         4%     menor        que     el        esperado     por

la     ecuaci6n     general     de  Morrison  &  Ryser     (1951)      (Tabla     1,

Capit,ulo   I ) .

El   promedici   de   MMR      fue      6.25   ±   0.75      ml02/g.h,         6.9%

mss     bajo     que     el   esperado  por   la  ecuaci6n  9     (Capitulo     11),

correspondiendo  a  5.2  veces     BMR.   La  temperat,ura  critica  letal

(Tll)     da     un  valor  de     -18   °C.        La     temperat,ura  corporal     en

un        rango     de     Ta      de   5   a   35   °C   fue   de      36.1   ±   0.7      °C.         Sin

embargo,   5e  observaron     valores     de     Tb        bajos     como     35     °C,

(a     Ta   =   -5   °C)      o     tan      alt,os      como        39      °C      (a     Ta    =   37   °C)

sin  que  los  animales  presentaran  dafio  visible.

Presumiblement,e    G.       griseoflavus    no    presenta       una

hipertermia     severa    debido  a       la  gran  capacidad  de  EWL     (Fig.

2).      En  termoneutralidad,   EWL   (2.6  mg/g.h)   es  mss  de     el   doble

que     el     esperado  para  un  mamif ero  euterio  de    t,amafio     similar

(1.0     mg/g.h)      de     acuerdo     a     Calder      (1981).      Sobre   un   rango

de   Ta   de   32     a   35   °C,           esta   especie             aument,a     EWL     debido

a        mecanismc>5     de     salivaci6n.         A     Ta      de   40   °C   (similar     al

regist,ro  maximo     de     Ta      en     su     habitat,),          EWL       t,iene

un       valor       de  8  Gal/g.h,     equivalente  a  una  p6rdida  de  calor

de   1,4   veces      BMR.



-20      -'0         0          '0       20        30        40

TEMPERATURA    AMBIENTE  (°C)

Figure   21.-Tasa     metab6lica  versus   temperatura   ambiente  en  G.
griseoflavus.            La       linea    punteada         horizcintal
muestra         M+ii.        La     linea       punteada              vert,ical
indica   la  temperature   ambiente  e2r.trapolada  pare  mfft.
Lag     I lechas   sombreadas  delimit,an   el   rangc>  ent,re     la
t,emperat,ura  media  de  veranci  e   invierno.      Las   fleeha:,
blancas,     delimit,an  el   rangc>  eri+.re     lag     t,emlierat,uras
absolutas  minimas  y  mixiITias   de   invierno  y  verancj
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Figura   22.-P6rdida  de  agua  por   evaporaci6n  ver5u5  t,erriperat,ura
ambient,e   en  G.      griseoflavus.    La     flecha        sc>m.breada
represent,an     la    i,emperat,ura     media   de  verano    y     la
tjlanca      la   t,emperat,ui-a   a-[jsc,lu+|.a   may.iITia.       C,adz      puntc.
represent,a   prc>medic`   ±   DE.
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Evasi6n         o    resist,encia  son  las    respuestas    basicas

alt,ernat,ivas  de  los  pequefios  mamif ero5  no  hibernant,es  I rent,e  a

cambio5  t6rmicos  ambient,ale5   significativos   (Wunder  1984).     En

t,6rminos     generales,     los  mecanismos  de  evasi6n       sobre  y  bajo

TNZ     pueden     favorecer     la  economia  t6rmica     y     la     adecuaci6n

biol6gica    de  un  mamifero.     Est,a  puede  ser  una  respesta    dtil,

esencialmente         espont,anea         a         Ta            moderadas ,            pero

imperativa     a     Ta     extremas.     En  efect,o,     con     la  excepci6n  de

hibernaci6n,        5opor     (ver    capitulo     I)     y     otros       fen6menos

relacionados,      est,os     mecanislnos  conduct,uales   apal.ecen   como  la

unica    via  de  sobrevivencia  bajo  condiciones     ambientales    que

exceden     el   rangc>  de  resist,encia  de  un  endot,ermo.     Bajo     est,as

condiciones,     1a    libertad  termica    sera  restringida  debido    a

que    no     e5     posible    usar     el     rango    tot,al     de     Ta        durant,e

un    tiempo     razonable   (ver  Capitulos   11   y   Ill).

La    t,emperat,ura    ambient,e  promedio  en  invierno    en    el

macroclima     de  a.     griseoflavus  es  3.2   °C  con  un     registro     de

temperatura     minima  de   -10   °C   (I lechas   sombreado5  y  vacia5     en

la     izquierda     de     la     Fig.     21).     A    estas       t,emperat,uras     la

producci6n     de  calor  puede  alcanzar  a  cubrir  en+re  un  50  y    un

80%     de     su     expansividad     metab61ica.        Asi,        mecanismos     de

evasi6n         que  reduzcan  la  magnitud  de  e5tr6s  par  I rio    pueden

no     ser    perentc>rio5,     dada     la     diferencia     ent,re     Thl     y     el
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registro       mag       bajo        de       Ta         (   =   8   ®C),        y       entre       Tll

y     la     Ta     media     inferior     (   =     21     °C).          Consecuent,ement,e,

durante  la  estaci6n  mss  fria  del  afro,     G.     gri§eoflavus  parece

ser      capaz      de    utilizar    plenamente      el       espacio-temporal

fisiol6gico    de     su    macl.oclima    t,6rmico,       sin    restricciones

I i5iol6gicas    como  limitar  la  locomoci6n,     acortar  el  largo  de

exposici6n,     ajust,ar    su  act,ividad    a  ciert,as  hol`as  del  dia    u

otras      respuestas      evasivas.       Esta      situaci6n    tipifica  la

concepci6n  de   "1ibert,ad  t,6rmica  de  inviernct"   (TFW).      que  puede

ser    est,imada  en  t,6rminos   5imples  como  la  dif erencia  entre     el

extremo          inferior       de       Ta         (Tal  )          y            Tl I  ,           divididc>

por  el  rango  t6rmico  estacional   (STR).

TFW   =    (Tal     -Tll  )/STR (1)

Las  diferentes  especies  distribuidas  en  un    macroclima

dado,     pueden    mostrar  valores  de  TFW  positivos,     negat,ivos     o

cero.     Valores     negativos     de  TFW  representan  una    p6rdida    de

libertad    t,6rmica.            el     uso     imperativo     de     mecanismos     de

evasi6n           y       una       reducci6n       concomitante       en       el       uso

espacio-temporal     del     ambiente    estacional.       Resolviendo     la

ecuaci6n  1  para  G.   gri§eoflavus,   se  obtienen  valores  positivos

de  TFW   (0.73   y  0.16),      dependiendo  de   la  temperature     ambiente

inferior  considerada   (Ta   media  o  minima  absolut,a`).

En     el     extremo     calido  de    STR,     G.     griseoflavus     no

muestra    dif icultad     en    resistir    la    Ta     media    superior    de
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32.3     °C     que     cae  dentro  de   su  TNZ.      La  resistencia     a     altas

Ta     est,a     aparentement,e     I.elacionada     a     la  gran  capacidad     de

EWL     de     a.      griseoflavus   (Fig.   22)   aument,ando     la     5alivaci6n

y  mojando  su  superficie.   Esta  conduct,a  no  obstant,e  dtil,   puede

eventualment,e    con5tituir    una  considerable    carga    sobre       la

economia    hidrica  de  est,e  pequefio  mamifero,     Sin  embargo,     las

precipitaciones    en    est,a  localidad    ocurren    I undamentalmente

durante     el     verano     (aproximadamente     loo     mm/meg),     asi     los

recursos      hidricos    est,arian    probablemet,e    disponibles    para

reemplazar  EWL.     La  alt,a  EWL  unida  a  la  relativa     ineficiencia

termolitica      de      la      salivaci6n      corporal       explican      las

observaciones     de    Mares     (1977),        qui6n     demuestra     la    baja

capacidad  de  esta  especie  de  sobrevivir  f rente  a  restricciones

experiment,ales  de  agua.

La     "libertad     t6rmica  de  verano"   (TFS)     puede     estimarse

coma       la    dif erencia    entre     la    t,emperatura     letal     superior

(Tl h )           y           el           extremo          superior          de          Ta              (Tah ).

dividido     por     STR.        Valores     de     TFS     positivos     represent,an

ausencia    de    rest,ricci6n    en  el    t,ot,al    espacio-t,emporal    del

ambiente  e5t,acional  durante  el  verano,   luego:

TFS   =    (Tlh    -Tab)/STR (2)

en     est,a     ecuaci6n     el     t6rmino     Tlh   no  puede   ser     determinado

t,an    precisament,e  como  su     anilogo     Tll      (ecuaci6n  1),     debido

a       que       Tl h        depende       no          solo          de       Ta           sino          que
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ademas     de       la  presi6n  de  vapor  de     agua    existent,e.     A    este

respecto       Buffenstein    &    Jarvies     (1985)     han     resumido    las

observaciones    de  varios  aut,ores  sefialando    que,     roedores    en

aire       seco       muest,ran       solo    pequefios       aument,os         de         Tb

mient,ras     que     aquellos  expuestos  en  mezclas  de  aire  de    mayor

humedad  llegan  a  la  hipert,ermia  facilment,e.

En         los       experiment,os  con  G.     griseoflavus,   la  presi6n

de     vapor  de     agua     fue     de     8  mm  Hg  a  Ta   =   40   °C,      Bajo  e5tas

condiciones     TFS  puede  est,ar  en  un  rango  que  va  desde     cero     a

0.15,     dependiendo     si     se  considera  la    temperatura     alnbient,e

maxima   absolut,a  o   la  maxima  promedio.   Valores  negat,ivos  de  TFS

pueden       esperarse       con    altas    hunedades.       Otros       fact,ores

ambient,ales    y    f isiol6gicos  como  la  velocidad    del    viento    o

cambios     en  la  aislaci6n  t6rmica  pueden  modular  log  valore5  de

TF.   Est,os  fact,ores,   si  adquieren  magnitudes  relevant,es,   pueden

incluirse       en       las       ecuaciones     1     y       2       como       variables

modif icadoras .

En     suma,     considerando  una  alt,a  disponibilidad  ambiental

de     energia     (consumo  de  aliment,a)   durante  el   invierno    y    una

adecuada    disponibilidad  de  agua  en    verano,     G.     gri§eoflavus

parece    capaz  de  resistir  I isiol6gicamente  ambos  extremos    del

ambiente  i,6rmico  est,acional.     Su  TF  es  facilitada  por  una  alta

EWL,      adecuada  rm,   amplia  TNZ,   valores  moderadamente  bajos   de

C   y   BMR`   y   4   °C   de   labilidad   de   Tb.

Respuestas         de            evasi6n            a         extremos         de       Ta

(const,rucci6n  de  nidos   o  selecci6n  de  refugios  favorables)   son



ut,ilizados  por  est,a  especie   (Hershkovit,z   1962),     pero  como     la

resistencia    |>arece  copar  el  t,ot,al  de  STR,     la  reducci6n  de  la

libertad  t6rmica  en  esta  especie  parece  ser  nula.
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Los  mamiferos,   considerados  como  sistema5  transformadores

de  recursos  abiel.t,os  al  flujo  de  materia  y  energia,     dividen  y

a5ignan  en  forma  jerarquica  una  entrada  finita  de  energia,     la

que     es     ut,ilizada    en    diferent,es     act,ividades.     El    modo    de

operaci6n    de    este    fenotipo  transf ormador  de    recursos    bajo

dif erentes       condiciones       ambient,ales     sera      vit,al       en       la

reproducci6n  y  permanencia  de   la  especie  en  espacict  y  i,iempci.

I)entro  del  principio  de  asignaci6n  de  energia,     6st,a  sera

asignada    en    forma  diferencial     entre    diferentes    funciones,

siendo      priorit,aria    la    de    t,ermorregulaci6n.       Cuando    est,e

requerimiento    e5  satisfecho,     la  energia  remanente  podra    ser

asignada     a  otras  funciones  como     locomoci6n,     crecimient,o,     y

almacenamient,o .

El     gasto     de    energia     en    mamif eros     es     af ect,ado       por

factores    mdltiples,     siendo     el  mag  import,ante  el  tamafio    del

cuerpo     (Kleiber   1961).      Los   aut,ores       Pearson   (1948)   y     Tracy

(1977)   sefialan  que  el  t,amafio  corporal  minimo  en  mamifero5  esta

relacionado     con  su  capacidad  de  producir  calor  end6geno,     con

el   rol   del   ambiente  t6rmico  y  ccin  la  capacidad  de  est,os  de  ser

homeot,ermos  facultativos.

En     est,a     i,esis     se  sugiere  que  ademas     de     los     I actores

sefialados   por  Pearson   (1948)   y   Tracy   (1977),    lag   dietas  mixt,as

en     log     pequefios     mamif erc>s  permit,en  asegurar     una  alt,a     tasa

metab6lica     (producci6n     de     calor     end6geno)     y     mant,ener     la

endot,ermia  e  independencia  i,6rmica  con  el   ambient,e.

He     sefialado     que     la  combinaci6n  de  dietas  mixta5,   .iunto



a    tasas    basales    de     producci6n  de    calor     similares     a     lag

esperadas    para  el  tamafio  de   los  animales,     hace  posible  a  los

pequefios     cric6tidos     Sudamericanos     mantener     una     endc>termia

efect,iva.       Los     animales    presentaran    estados     de     sopor    si

poseyendo       un     t,amafio     corporal     pequefio     exhiben     tasas       de

producci6n  de  calor  inferiores  a  las  esperadas  para  su  t,amafio,

adn    cuando  poseean  dietas  mixtas     (capitulo     I),     confirnando

parte  de   las  proposiciones  de  Tracy   (1977).

Entonces,   los  gastos  homeostaticos  de  termorregulaci6n  en

pequefios    mamiferos     pueden  ser  reducidos  de    varias    maneras.

Algunas     especies     presentan     fen6menos     de     sopor,     donde     la

temperat,ura    corporal    disminuye  hasta  valores  cercanos    a    la

temperatura       ambiente     y     el     gasto     de    energia     se       I`educe

cc)nsiderablemente     (capit,ulo     I).        Junt,ci     a     los       mecanismos

fisiol6gicos     de     ahorro  de  energia,      1os     pequefios     mamiferos

pueden     regular     su  t,emperatura  con  un  bajo  gast,c)  de     energia,

mediante     mecanismct5     conductuales   de     t,ermc>rregulaci6n      (e.g.

construcci6n  de  nidos,     agrupamient,o  social   a  ambos).   Al   igual

comc>     ocurre     con  el   fen6meno  de     sopor,      la     t,ermorregulaci6n

conductual     seria  un  mecanismo  de  import,ancia  en  ambientes  con

product,ividad  baja  y/o  altament,e  variables.

Estos  dos  mecanismos,      de  consecuencias   importante5   en  la

adecuaci6n  biol6gica  de  los  organismos,   permitirian  satisfacer

las         demandas       energ6ticas       de       la       termorregulaci6n       y

presumiblemente  I acilit,arian  la  asignaci6n  de  energia  a    otras

funciones  como  crecimiento  y  reproducci6n.
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En     relaci6n  a  log  I en6meno5  de  gasto  de  energia  -  tamafio

corporal  -habitos  alimentarios,     mostrados  y  discutidos  en  el

capitulc>        I,        Elgar     &     Harvey     (1987a)     sefialan       que       las

cc>rrelaciones     ent,re    diet,a    y  i,asa    met,ab6lica    basal     pueden

ademas     ser  explicadas  por  las  asociaciones  taxon6micas  de  los

mamiferos.   Contrariament,e,   MCNab   (1986)   asigna  poca   relevancia

a     este  dltimo  factor.     Elgar  a  Harvey   (1987t))   en  respue5t,a     a

MCNab     (1987)   sefialan  que  el   parentesco  ent,re   las   especies     no

es     mss   import,ant,e  que  otros  I en6menos  ecol6gicos  como  habitos

alimentarios.      sino    que     simplement,e  t,ambi6n     podria     ser    un

factor  relevante.

Lament,ablement,e,       log     dat,os     obt,enidos     en    est,a    tesis

(capit,ulo  I)   no  permiten  aportar  mayores  antecedent,es  respecto

de    este    problema  especifico,     pues  lag     especies     est,udiadas

correponden    a  una  dnica  familia  y  no  cubren  t,odas  las    tribus

dent,ro    de  ella.     Atin  asi,     y  sobre  la  base  de  las     evidencias

mostradas,   parece  claro  que  en  aquellos  mamiferos  pequefios  con

alt,o    gast,o    de  energia  peso-e5pecif ico  y  bajos    diferenciales

i,6rmicos    tot,ales,     una    dieta  mixta    asegura    una    endotermia

continua     o     la  mantenci6n  de  un  dif erencial  t,6rmico    posit,ivc>

entre  cuerpc;  y  ambiente.     Se  espera  que  aquellas  especies     que

nc.    posean     diet,as    mixt,as    present,en  una     diet,a    t,al     que     se

satisf agan  los  altos  costos  energ6ticos  de  termr.rregulaci6n  de

lo5  mamiferos   de  pequefio  t,amafio  cc>rporal.   Es   decir,   ingerir  un

tipo    de  alimento  que  sea  abundante  en  el  ambiente,     constante

y/o  de  altc>  cont,enido  cal6rico.



En         su       ambient,e       natural ,          log       mamiferos       est,an

ocasionalment,e  en  condiciones  basales.   Fen6menos  conductuales,

variaciones  t6rmicas  y  otras  variables,   det,erminan  que  la  tasa

met,ab6lica    de     los  animales  sea  diferent,e  a     la    basal.     Est,e

hecho    implica    que     lag  tasas  basales     son    btiles     s6lo    con

prop6sit,os  comparat,ivos.

Los    prot>lemas     de     interacci6n    mult,if act,orial     en       las

relaciones    entre    tasa    metab61ica  basal  y    tamafio    corporal,

parecen    obviarse    cuando  se  analiza  la    relaci6n    entre    tasa

met,ab6lica    maxima  de  termorregulaci6n  y  tamafio     corporal.     La

relacion      entre  t,asa  met,ab6lica  maxima  de  termorregulaci6n     -

tamafio    corporal,     junta    a  las  otras  relaciones  derivadas    de

ella  son  las  primeras  que  se  ent,regan  en  ecof isiologia.

Cc)ntariamente     a     lag   sugerencias   de     Hemmingsen     (1960),

Jansky      (1962)      y  MCNab   (1980),      la   curva   de     t,asa     metab6lica

maxima  de  termorregulaci6n  -  tamafio  corporal     no  es  paralela  a

la     de  tasa  basal   (capitulo   11).     El   analisis  de  la    variaci6n

residual     de   la  curva  ta5a  maxima  -tamafio    corporal,     muestra

que     las  variaciones  encont,radas  no  pueden  ser  explicadas    por

log    habitos  alimentarios  ni  por  la  af iliaci6n    taxon6mica    de

las     especies.     Por  ejemplo,     si   se  comparan  dos  especies     del

mismo     g6nero   (Calonys),     con  habitos  aliment.ario5     similares,

ellas  present,en  una  diferencia  de  32%,     siendo  est,a  desviaci6n

positiva    en  la  especie  que  habita  ambientes  f rios  y    negativa

en  la  de  habit,at  t,ropical   (ver  capitulo  11).     En  este  caso,   el

ambiente    t6rmico  en  que  viven  lag  especies  es  el     responsable

129
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de  la  variaci6n  residual  de  esta  curva.

Por    ot,ra  part,e,     he  explicado  en  t,6rminos  de  t,olerancia5

fisiol6gicas     (energeticas)     la    distribuci6n    geografica      de

roedores.     Obviament,e    es  muy  dificil  determinar  que    fact,ores

limitan    la    distribuci6n    geografica    animal.       Los     factores

limitantes  incluyen  aquellos  fisicos  como  t,emperat,ura,     agua  y

las    caract,eristicas    geograf icas    y    aquello5    bi6ticos    como

disponibilidad     de    aliment,o,     depredaci6n  y    nat,uralmente     la

historia  evolutiva  de  las  e5pecies.

Ademas,      el     conocimient,o   ecofisic>16gico  actual     ayuda     a

explicar       como     un     animal     (roedores     en    este     caso)     puede

permanecer  en  un  lugar  geogrif ico  determinado,      (|>or     ejemplo,

ver  en  capitulo   I:     consecuencias  del   sopor,     en  capit,ulo     11:

diferencial     t6rmico    maximo  y   ambient,e  de     cada     especie,     en

capit,ulo  Ill:     mecani5mos  de  termorregulaci6n  conductual,   y  en

capitulo    IV:     resistencia  fisiol6gica),   pero    raramente    est,e

conocimiento     revela     porque  no  se  encuentra  mss  alla     de     log

limit,es   observados  de  su  dist,ribuci6n.   Tampc>co  el   conocimient,o

actual    en  fisiologia  ecol6gica  permite  predecir  por    ejemplo,

como     el     ambient,e     (t6rmico  en  este  caso)     puede     afect,ar     el

tamafio  poblacional  de  cada  especie.

E5t,os       problemas     ham     llevado     a     la    mayoria     de       los

ecof i5iol6gos     a  dejar  de  lado  un  campo  interesante  que  podria

realizar    aportes    importantes    tant,o  al  campct    de     la    propia

ecofisiologia  como  de   la  ecologia  en  general.     Considero     que,

manteniendo    esta    precauci6n     en    ment,e,     no    se     invalidaran
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sugerencias     dignas    de       ser  sometidas  a  prueba    respecto    de

predecir  limit,es  dist,ribucionales.

De    hecho    he    mostrado     en  e5ta     t,esis     que    existe    una

asociaci6n  ent,re  aquellas  especies  que  habitan  ambient,es  f rios

y     que    presentan  altos  nivele5  de  ga5to  de  energia  maximo     en

cont,raposici6n  a  las  de  climas  mss  cilidos.   Asi,   sc>bre  la  base

de     la    ecuaci6n     12    del  capitulo     11,     se    podria    predecir,

conociendc>     el     dif erencial     t,6rmico    maximo     de     una     especie

determinada,     en  que  ambiente  t6rmico  puede  vivir,   o  somet,er  a

prueba  la  capacidad  de  predicci6n  de  dicha  ecuaci6n  al  inf erir

las  caracteristicas  geograf icas  del  lugar  en  que  esta    especie

fue  capturada.

Como       mencion6     en     la     int,roducci6n     general,        se       ha

evidenciado    en  algunos  capitulos,     una  limitaci6n  general  del

analisis  correlacional  que  reside  en  la  complejidad  de  separar

causa    de     efecto    y  causa    de     correlaci6n,     pue5to    que     lag

ecuaciones   alom6t,ricas  describen  fen6menos  y  procesos  que     son

causa  y  efecto  a  la  vez.

Por    ejemplo,     considerando    log  aspect,os  t,rat,ados  en    el

capitulo     11,        seria    muy     aventurado     sefialar    que     aquellos

mamif eros     con     alt,c>s     dif erenciales     t,6rmicos     maximos     peso-

independient,es     seleccionan    ambientes    I rios    o    si     en       los

ambient,es       I rios      habit,an    solo    las    especies       con      alt,os

diferenciales  termicos  maximos.

Una       a|)roximaci6n    valiosa    para    distinguir    causa       de

correlaci6n    y  viceversa  consistiria  en  introducir  poblaciones
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de  una  especie  determinada  en  areas  donde  no  estan  presente    y

seguir     sus  pat,rones  de  crecimient,o  c>  ext,inci6n.     Por  ejemplo,

para    uno    de    los    t,6picos    tratados    en    esta    t,esis      seria

int,ere5ante    tra5ladar  poblaciones  de  roedores  con  t)ajas  t,asas

met,ab6licas  maximas  a  ambientes  frios  y  vicever5a  para    probar

relaciones  causales.

Por  otra  part,e,     result,a  poco  pract,ico  sefialar  que  debido

a       su    tamafio     las     especies     grandes     poseen       bajas       t,a5as

met,ab6licas    peso-especif icas  o  si  aquellas  especies  con  bajas

t,asas  metab6lica5  son  por  esta  raz6n  ma5  grandes,     a  pesar    de

que    universalmente  se  acepta  que  las  especies  de  gran    t,amafio

no    podrian     ser       capaces       de         mant,ener         su    temperatura

corporal     en     el     rango  usual,     si    t,uviesen  una  producci6n  de

calor  similar  a  la  de  las  pequefia5   (capitulo   I).

Ent,onces,     claramente  se  evidencia  una  marcada    variaci6n

en     la    tasa     de    gasto    de    energia     en    pequefios    mamiferos,

especialment,e  respecto  del  t,amafio  corporal   (el  mss     important,e

y    con  primera  jerarquia),     habitos  alimentarios,     temperatura

ambiente  y  conduct,a.     Ot,ros  factores  como  la  entrada  en     sopor

podran    expandir    este    rango    de  variaci6n    en    el     gast,o    de

energia.     La    manifest,aci6n     de  est,os  diferentes  fen6menos     de

termorregulaci6n       seran    vit,ales    en    la    mantenci6n    de    los

organismos     y,          dent,ro  del  marco  te6rico    present,ado    en     la

introducci6n    general    a    esta  tesis  y  en  el    contexto    de    la

figura     1,     cuando     lo5  requerimient,os  de  t,ermorregulaci6n     se

cumplan,        la       energia       remanente     podra     ser       asignada       a
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almacenamiento,   crecimiento  y  reproducci6n.

Asi,     propongo    que  la  termorregulaci6n    conductual,1as

variaciones     en     el  gast,o  de  energia   (desde     maximo     a    basal)

pueden      ser      respuestas    paralelas    e    integradas      de      los
micronamiferos,       y       que    pueden    manife5tarse     en    un     lugar

geogra±`icc>     comdn,      como  en  las   especies   que   son     simpit,ridas.

Obviamente  lag  respuest,as  que  se  manif lest,en  dependeran  de   la5

caracterist,icas  morfo-funcionales  de  cada  especie.   El  supuesto

implicito     dentro    del  marco  te6rico  presentado  por  Townsend  a

Calow     (1981)   y  Sibly  &  Calow   (1986),      es   que     los     diferentes

mecanismos     de  t,ermorregulaci6n  y  las  estructuras  que  subyacen

ham  sido  afectados  For  selecci6n  natural.

Dado  que  est,a  tesis  se  ha  basado  en  el  estudio  de  algunas

de       las    caract,eristicas    ecofisiol6gicas     (energ6t,icas)       de

pequefios     mamiferos,     y  sobre  la  base  del  modelo  present,ado  en

la     f igura  23  que  considera  log  t,6picos  que  ban  sido    t,ratados

en  los  diferentes  capitulos,   pretendo  sintetizar  las  probables

consecuencias   del  pequefic>  t,amafio  corporal   de   est,os     mamifero5.

En     su     c)perar  este  modelo  deberia  generar  lag     I enomenologias

observadas .

A    continuaci6n     explico  los  punt,os  fundament,ales     de     la

figura     23    que     sint,etiza  las     conclusiones    de    esta    tesis:

Mamiferos       con       un       tamafio       corporal       pequefio       ( variable

independiente)       poseen       una    conductancia    t6rmica    y       tasa

met,ab6lica    peso-especif ica  alt,a  las  que  se  relacionan  con     la

mantenci6n     de  la  endotermia.     En  t6rminos  practicos     la    tasa
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metatl6lica     es   analizable  como  maxima  y  basal   (amba5  variable5

dependientes  del  tamafio  corporal)

Considerando  la  t,asa  metab6lica  basal,     el  porcentaje    de

desviaci6n    respecto  del  valor  esperado  para  el  t,amafio  de  cada

mamifero  puede  ser  alto,   igual  o  mss  bajo  que  el  predicho.

El    nivel  de  gasto  de  energia  t)asal  se    correlaciona    con

otras    variables    dependientes  como  los  habitos    alimentarios,

t,ipo  y  abundancia  de  alimento,     los  que  a  la  vez  se  a5ocian    y

dependen  en  parte    del  ambiente  t6rmico.

Ademas,   la  int,eracci6n  ent,re  un  t,amafio  corporal  pequefio  y

una    tasa  basal  peso-independiente  baja  explican  la  entrada  en

sopor    obligatorio  y  la  di5cont,inuidad  endot,6rmica  de    algunos

micromamiferos  que  poseen  esta  caracteristica   (ver     Fig.      23).

He  sefialado  que  estos  tipos  de  mecanismos  tienen  consecuencias

importantes     asociadas     al     rango  de  distribuci6n    y    tipc>    de

alnbientes  que  ocupan  las  especies.

Por      otra    parte,        la    tasa    metab6lica    maxima       peso-

independient,e  t,ambi6n  puede  ser  alta,     igual  o  mas  baja  que  la

esperada    para  el  peso  corporal.     De  este  trabajo  de  tesis    se

desprende     que     los  niveles  de  gasto  de  energia  miximos     estan

asociados   (entre  otros  posibles  fact,ores)   al  ambiente    t6rmico

de     lo5  micromamiferos,     t,eniendo  consecuencias   direct,a5  en  la

distribuci6n  geograf ica  y  en  la  mantenci6n  de  la  endotermia  en

los  diferent,es  ambientes.

Un  tarriafio  corporal  pequefio,     adem6s  de   est,ar     relacionado

con  un  altc>  gasto  de  energia,   tambi6n  est,a  asociado  a  una  alt,a
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corporal .

Sin    embargo,     bajo  sit,uaciones  t,6rmicas  que  impongan    un

alt,o    gasto    de    energia,       estos    animales    podran    responder

conduct,ualmente.          Est,as       respuest,as       de       t,ermorregul aci6n

conduct,ual  provocan  una  disminuci6n  en  la  conductancia  t6rmica

y     en  la  mantenci6n  de  la  endot,ermia  con  un  gasto     de     energia

bajo,     que     se    manifiesta  mss  claramente  cuando  est,e  se    mide

bajo     condiciones  maximas.     A  la     vez,     est,as     manifest,aciones

conductuales    permitirian  ampliar  los  limites  dist,ribucionales

de     est,os     animales,     pero     con    un    cost,o     alt,o     como     es     la

re5tricci6n    en  el  uso  total  del  e5pacio  y  del  tiempo.     Si    un

micromamif ero    t,iene     la     capacidad    morf o-funcional     que       le

permita     independizarse     del     uso  de    mecanismos     conduct,uales

poseera    una    libert,ad  t,6rmica  positiva     (uso    total     espacio-

temporal ) .

Esta    serie  de  vias  e  int,errelaciones  no  son    excluyent,es

entre  si.     Luego,     una  especie  determinada  podria  poseer  t,odas

las     relaciones  mencionadas  o  alguna  de  ellas  u  otras     que    no

ham     sido     experimentalmente     estudiada5  en  esta     tesis     (e.g.

hibernaci6n,     estivaci6n),      que     se  manifestaran  con    mayor     ci

menor     ef ectividad     en     un  area  gec>graf ica  det,erminada     y     que

podrian    tener     ccinsecuencias     importantes     en     la     adecuaci6n

biol6gica  de  los  organismos.

Exist,en    ot,ros     fact,ores   (fisiol6gicos  y    ecol6gicos    per

se)     que    no    ham     sido     estudiados     en     este     trabajo     y     que

135
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evidentemente     deberian  afectar  y/o  modular  el  nivel  de     ga5t,ci

de     energia    y  la  mant,enci6n  de  la  t,emperatura    corporal.     Por

ejemplo,     un  aspect,o  que  no  fue  tratado  en  esta  t,esis  pero  que

se  relaciona  direct,ament,e  con  los  t,6picos  analizados  es  el     de

migraci6n .

Si   los  pequefios  mamiferc>s  poseen  las  estruct,uras  que     les

permitan    suficient,e    mobilidad,     ellos    podrian    responder    a

sit,uaciones       ambientales    t,emporalment,e     inh6spit,as    nigrando

hacia     ambientes    benignos,     ocupando  de  este    modo    ambientes

cont,rapuest,os .

Sin    embargo,     al     igual  que  en  el  caso    de    distribuci6n

animal,     el     fen6meno     de  migraci6n  puede     deberse       a    causas

mtiltiples.     Por     ejemplo,     un  roedor  puede  pc>seer  la  capacidad

termog6nica     suf icient,e  como  para  soportar  periodos    de    bajas

t6rmicas    y  nieve.     Pero,     durant,e  estas  estaciones  inh6spit,as

puede  verse  obligado  a  migrar  debido  a  au5encia  de  alimento     o

deficit,  de  oxigeno  debido  a  un   excesivo  volumen  de  nieve.

Aunque       dependera    de     la    capacidad    de     analisis       del

investigador      det,erminar    y  explicar  la  o  las  causas    de     los

fen6menos     observados,     el     modelo     de  la     figura     23     permite

incluir    el     fen6meno    de    migraci6nya    sea    asociado    a     las

variables    ambiente    termico  -  termorregulaci6n    conductual     -

distribuci6n,     o    al    circuito  hat>it,os    aliment,arios,     tipo    y

abundancia     de     alimento     -distribuci6n.        Como    una    tercera

alt,ernat,iva  es  factible  una  int,eracci6n  entre  ambos  circuit,os.

Las    relaciones  presentadas  en  este  trabajo  derivan  de    y
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han     sido     aplicadas     a  individuos.     E5t,a     informaci6n     y     log

concept,os  que     surgen  son  import.ant,es,     pero  es     evident,e     que

muchos       procesos     naturales     dependen     de     los     miembros     gue

componen  una  poblaci6n  o  una  comunidad.   Considerando  al   i,amafio

del  cuerpo  como  puente  de  uni6n  de  las  dif erentes    act,ividades

y  funciones  animales,   el  esquema  de  la  figura  23  podria  crecer

enormement,e .

Por  ejemplo,   los  fen6menos  de  termorregulaci6n  conductual

por  agrupamiento  social  dependen  de  la  presencia  de  individuos

principalmente    conespecificos     en  un  area    det,erminada.     Asi,

MCNab      (1963)   y  Schoener      (1968)   ban   demo5trado     una     relaci6n

directa    entre    el  area  que  ocupan  los  animales    y     su    tamafio

corporal.        Paralelamente,     Damuth     (1987)     demuestra     que     la

densidad     de  mamif eros  en  un  area  es   inversament,e  proporcional

al     t,amafio  del  cuerpo.     Luego,     areas  pequefias  pueden  soportar

grande5  poblaciones   de  animale5  pequefios.     Dentro  del   cont,ext,ct

particular    de    esta    t,esis,       est,e    fen6meno    facilitaria    el

encuent,ro       de       los     individuos    y       la      manif est,aci6n       del

agrupamiento     social     como     mecanismo  de     ahorro     de     energia.

Siguiendo     con       est,e       razonamient,o,        muchos       procesos

f isiol6gicos     que  se  relacionan  con  el  tamafio  de  los     animales

(ver     Peters     1983,     Calder   1984)   como     ingest,i6n,     excreci6n,

gasto    de    energia,     crecimiento  y  reproducci6n    pueden    tener

nuevos     signif icados  en  niveles  de  organizaci6n  poblacional     o

comunitario .

Por    ejemplo,     los  requerimientos  de  energia     (ingest,i6n)
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esquematizados     en     la    figura  1,     repre5entara     fen6menos     de

herbivoria  o  depredaci6n   (V6zina  1985,     Bozinovic  &    Rosenmann

1988,     Bozinovic     &    Medel     1988).     Par  otra     parte     excreci6n

represent,a  regeneraci6n  de  nutrientes  cuando  se  expresa  por  el

ndmero  de   individuos  en  la  poblaci6n  o  comunidad   (Blueweiss  et

al.1978)     y     reproducci6n  representara  a     los     fen6menos     de

producci6n      (Farlow   1976,      Banse  &  Mosher   1980).      Cada   uno     de

estos  procesos  t,iene  colno  variable  independient,e  al  t,amafio  del

cuerpo    de     los     organismos,     el     cual  es  el     nexo     entre     log

diferent,es  niveles  de  organizaci6n  y,     desde  mi  visi6n    actual

constituye       el       ndcleo    int,egrativo    y    predict,ivc>       de       la

aproximaci6n  ecofisiol6gica  al  est,udio  de  los  seres  vivos.

Esta       tesis    abre    nuevos     rumbo5    y     lineas     que     5eria

recomendable     seguir:        se     requieren    mayores     est,udios       que

expliquen     globalmente   los  mecanismos     de  t,ermorregulaci6n     de

los    micromamif eros    t>ajo  dif erent,es  sit,uaciones  ecol6gicas     y

sus  consecuencias  eco-evolutivas.   Por  ejemplo,   se  desconoce  si

expuestos     a    cambios  t6rmicos  estacionales     rigurosos,     est,os

mamif eras    presentan    cambios  ontogen6ticos  en     sus    variables

energ6ticas     o,     si     la  mantenci6n  de  la    homeost,asis    t,6rmica

durant,e    periodos     de     alta    demanda    energ6tica     se    basa    en

respuest,as     principalment,e     cc>nduct,uales     de     t,ermc>rregulaci6n

como  las  estudiadas  en  el  Capit,ulo  Ill.

Ademis,        es       t,ambi6n     po5ible     que     aquellas       e5pecies

habitantes     de     ambientes  t6rmicamente    variable5    posean    una

libert,ad    t6rmica    posit,iva  que  en  ciert,a  medida    les    permit,a
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independizarse    del  u5o  imperat,ivo  de  respuestas    conductuales

de    evasion.     For  ot,ra  part,e,     result,aria  t,ambi6n    int,eresant,e

emprender  un  estudio  construido  con  enf oques  de  convergencia  o

divergencia      de       las    t,asas       energ6t,icas       entre       roedores

sudamericano5       de     diferente    tamafio    corporal     y     af iliaci6n

t,axon6mica,       pero       con    patrones     ecol6gicos       similares       y

viceversa .

Por    dltimo,     con  el  desarrollo  de  nuevas   ideas  y    nuevos

m6todos,     perseverancia    y  rigurosidad,     inter6s  e  int,egraci6n

entre    los    miembros    de    diferent,es    disciplinas,     se    podran

generar      disciplinas  hibridas    que    permitiran      conocer      la

naturaleza    y  explicar  globalment,e  los  fen6menos  biol6gicos  en

diferentes    niveles    de  organizaci6n  y  desde  puntos    de    vista

diferent,es.   Las  lineas  est,an  abiertas  y  el  trabajo  reci6n  est,a

comenzando .



REFERENCIAS

BANSE   K   &   S        MOSHER      (1980)      Adult     body     mass
product,ion/t>iomas5            relat,ionships
populations.   Ecol.   Monogr.    50:   355-379

and       annual
of          f ield

141

BLUEWEISS   L,       H   FOX,       V   KUDZMA,    D   NARASHIRA,    R   PETERS   &   S   SAMS
(1978)   Relationships  between  body  size  and  some   life
history  paramet,ers.   Oecologia  37:   257-272.

BOZINOVIC   F     &     RG     MEDEL      (1988)      Body      Size,      energetic      and
foraging    mode    of     rapt,ors     in    central     Chile:     an
Inference.   Oecologia   75:456-458.

BOZINOVIC   F        &        M     ROSENMANN      (1988)      Energet,ics      and         food
requirements       of    the    I emale       snake      Phillodryas
chami§sonis     during  the  breeding     season.     Oecologia
75 : 282-284 .

CALDER  WA   Ill   (1984)   Size,      funct,ion  and  life  history.   Harvard
Univ.   Press,   Massachusetts.

DAMUTH  J   (1987)   Int,erspecific   allometry   of   pc>pulat,ions   densit,y
in    mammals  and  other  animals:     the  independence     of
body  mass  and  population  energy-use.   Bio.   J.   Linnean
Soc.    31:    193-246.

ELGAR  MA   &   PH   HARVEY   (1987a)   Basal   metabc>lic   rat,es   in   mammals:
allometry,     phylogeny  and  ecology.   Func.   Ecol.1:25-
36.

ELGAR  MA  &   PH   HARVEY   (1987b)      In   defence     c>f      t,he     comparat,ive
methods.   Func.    Ecol.1:    159-167.

FARLOW  JO   (1976)     A  consideration  of  the  trophic  dynamics   of   a
late     Cretaceous     large-dinosar    community       (Oldman
Format,ion).   Ecology   57:    841-857.

HEMMINGSEN  AM   (1960)   Energy-metabolism  as   related  to  body   size
and    respirat,ory  surfaces,     and  it,s  evolut,ion.     Rep.
Steno   Men.    Hosp.    9:    1-10.

JANSKY   L   (1962)     Maximal      steady   st,at,e     met,abolism     and     organ
t,hermogenesis     -in        mammals.           Pp.         175-201        In:
Comparative  physiology  of  t,emperat,ure  regulat,ion   (JP
Hannon     &  E   Viereck  Eds.).      Art,ic   Aerc]medical     Lab.,
Wainwri ght .

KLEIBER  M   (1961)   The   fire   of   life.    J.    Wiley   &   Sons,    New   York.



142

MCNAB  BK   (1963)     Bioenergetics     and  the  determination  of     home
range   size.    Am.    Nat.    97:    133-140.

MCNAB  BK   (1980)   Foods  habits,      energetics,      and  the  population
biology   of   mammals.    Am.    Nat,.    116:    1-29.

MCNAB  BK   (1986)     The   inluence   of   food  habits   on  the   energetics
of   eut,herian  mammals.   Ecol.   Monogr.    56:    1-19.

MCNAB  BK   (1987)   Basal   rate   and   phylogeny.      Func.   Ecol.1:    159-
167.

PEARSON   OP   (1948)     Met,abolism   of   small   mammals   wit,h   remarks   on
the   lower  limit  of  mammalian   size.   Science   108:   44.

PETERS  RH   (1983)     The     ecological   implicat,ions   of     body     size.
Cambridge  Univ.   Press,   Cambridge.

SCHOENER  TW      (1968)   Sizes   of   feeding  t,errit,ories   among     birds.
Ecology   49:    123-141.

SIBLY  RM  &  P  CALOW   (1986)   Physiological   ecology   of   animals:   an
evolutionary  approach.   Blackwell  Sci.   Pub.   Oxford.

TOWNSEND   CR  &     P     CALOW      (1981)      Physiological         ecology:         an
evolutionary    approach    to  resource    use.     Blackwell
Sci.   Pub.   Oxford.

TRACY   CR   (1977)   Minimum   size   of   mammalian  homeot,herms:    role   of
the  i,hermal   environment.   Science   198:    1034-1035.

VEZINA  AF   (1985)   Empirical   relationships  between  predat,or     and
prey  size  among  terrest,rial  predators.   Oecologia  67:
555-565.


