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RESUMEN

Tradicionalmente los estudios genéticos se han basado sélo en los rasgos que
responden a un componente genético heredable, y el efecto del ambiente se
consideraba interferencia en la expresion total de estos caracteres. Sin embargo,
recientemente ha habido un replanteamiento a esta idea, y la plasticidad fenotipica ha
dejado de ser considerada como “ruido”, cobrando importancia puesto que,
contribuye a la variedad fenotipica y debido a que la seleccion actla directamente
sobre aquellos fenotipos méas adaptados a ciertos ambientes.

Estas variaciones influenciadas por el medio pueden ser tanto fisioldgicas
como morfologicas, y por lo general aparecen sélo en momentos precisos de la
ontogenia, principalmente en animales jovenes que aun se encuentran en desarrollo.

Entre los 6rganos que son sensibles a ser afectados se encuentran aquellos
asociados a la obtencidn de energia, como por ejemplo, el sistema digestivo o el
sistema respiratorio. De esta forma existen variados experimentos que sefialan
respuestas adaptativas en individuos expuestos a diferentes condiciones ambientales
en las que es necesario aumentar el consumo de oxigeno o se hace mas dificil de
conseguir. En las aves, estos estudios se hacen importantes puesto que sus pulmones
se encuentran entre los de mayor eficiencia conocida.

En esta memoria en particular, se trabajé con codornices japonesas (Coturnix
coturnix japonica), un ave de desarrollo muy precoz, que fueron expuestas a
temperaturas bajo su zona de neutralidad (ARE), comparadas a un grupo control
(BRE), para observar la aparicibn de modificaciones a nivel de pardmetros
morfométricos pulmonares (densidad de superficie respiratoria y grosor de la barrera
aire-sangre) y en la capacidad de difusion de oxigeno pulmonar, la cual depende

directamente de éstos.



Los resultados muestran que no hubo diferencias entre el grupo ARE vy el
grupo BRE, las mediciones obtenidas corroboraron datos existentes para aves de
similares caracteristicas en estudios anteriores. Esto podria ser explicado por la
precocidad de las crias de codorniz, las cuales ya podrian haber desarrollado vias para
resistir bajas temperaturas al momento del experimento, o al hecho de que las
estructuras no presenten plasticidad en el rango de temperaturas usado en estos

experimentos.



SUMMARY

Traditionally, genetic studies have been based only on features that respond to
a heritable genetic component, and the effect of the environment was considered
interference in the total expression of these characters. However, recently there has
been a rethinking of this idea and phenotypic plasticity is no longer considered as
"noise”, having gained importance in contributing to the phenotypic variety and
because selection acts directly on those phenotypes that are better adapted to certain
environments.

These variations influenced by the environment may be both physiological
and morphological, and usually appear only at key moments of ontogeny, especially
in young animals that are still developing.

Among the organs that are susceptible to be affected are those associated with
energy production, such as the digestive or respiratory system. Thus there are various
experiments that indicate adaptive responses in individuals exposed to different
environmental conditions in which oxygen is more difficult to obtain or it is
necessary to increase the oxygen consumption. In birds these studies are important
due to their lungs being among the most efficient ones.

In this particular study we worked with Japanese quails (Coturnix coturnix
japonica), birds of very early development, which were exposed to temperatures
below its neutrality area (HR group), compared to a control group (LR group) to
observe the occurrence of modifications of pulmonary morphometric parameters
(respiratory surface density and thickness of the air-blood barrier) and the oxygen
diffusion capacity lung, which is directly dependent on them.

The results show no differences between the HR and the LR groups; the
measurements we obtained corroborate existing data for birds of similar

characteristics in previous studies. This could be explained by the precocity of the
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young quail, which already may have developed ways to resist low temperatures at
the time of the experiment, or the fact that the structures do not exhibit plasticity in

the temperature range used in this experiments.
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1. INTRODUCCION

La plasticidad fenotipica de caracteristicas fisioldgicas o flexibilidad
fisioldgica, la cual ha sido visualizada como una respuesta adaptativa, es muy comun
entre las especies de vertebrados (Pigliucci, 1996; Sabat y Bozinovic, 2000; Pigliucci
et al., 2006), pero asi mismo otras caracteristicas morfolégicas parecen ser mas
rigidas y son raramente modificadas por estimulos ambientales (Sabat et al., 1998).
Ademas, algunos autores han reportado la existencia de flexibilidad morfoldgica y
fisioldgica durante la ontogenia, pero ausencia de respuesta cuando los animales son
adultos, ésto es, un patron inflexible de reaccion (Toloza y Diamond, 1990; Biviano
et al., 1993; Bozinovic, 1993; Zhao et al., 1996). De este modo, la plasticidad de
algunas caracteristicas morfoldgicas pueden depender del momento ontogenético
durante el cual actta la aclimatacién (Sabat y Bozinovic, 2000), mientras para otras
no (McKechnie et al., 2007). En consecuencia, los estudios de variabilidad fenotipica
inducida por el medio ambiente, pueden subestimar la respuesta plastica potencial si
en éstos solo se utilizan animales adultos (Schlichting y Pigliucci, 1998). Numerosos
estudios, han demostrado la existencia de variacion estructural, durante el desarrollo
de los drganos respiratorios en mamiferos (Collins et al., 1986, Winkler y Cheville,
1987; Castleman y Lay 1990; Massaro y Massaro, 2002) y aves (Seymour et al.,
2004; Runciman et al., 2005). Adicionalmente, se ha reportado que las estructuras
relacionadas con las capacidades aerobicas sufren cambios ontogenéticos dramaticos,
y ademas, parecen ser mas plasticas en mamiferos altriciales que en los precociales
durante el desarrollo (Tenney y Remmers, 1966; Burri, 1974; Blanco et al., 1991,
Burri et al., 1991, Hammond et al., 1999 y 2001, Canals et al., 2000, McMurtry,
2002). Por ejemplo, la septacion alveolar en mamiferos precociales se desarrolla en el
utero, mientras en animales altriciales la septacion es postnatal (Collins et al., 1986,
Winkler y Cheville, 1984, Castleman y Lay, 1990, Massaro y Massaro, 2002); los

alvéolos de rata (Rattus sp) no se desarrollan adecuadamente sino hasta el dia 7



después de nacidas; su barrera alvéolo-capilar comienza a adelgazarse entre la
segunda y tercera semana (Burri, 1974, Burri et al., 1991), y la ramificacion de las
vias aéreas de esta especie varia durante el desarrollo postnatal (Canals et al., 2000).
La influencia del clima en las capacidades metabdlicas de los roedores ha sido bien
documentada (Rosenmann y Morrison, 1974, Bozinovic y Rosenmann, 1989,
Tieleman et al., 2002, 2003, Novoa et al., 2005), sin embargo, los resultados parecen
ser contradictorios en consideracion a los desafios respiratorios inducidos
ambientalmente. Por ejemplo, mientras la altitud no parece afectar la septacion en
Cavia porcellus y Ovis aries (Tenney y Remmers, 1966), la hipoxia incrementa el
tamano y la superficie alveolar en ratas (Rattus sp.) (Blanco et al., 1991). Hammond
et al. (1999 y 2001), reportaron cambios fenotipicos en el roedor Peromyscus
maniculatus, aclimatado a altas y bajas altitudes; estos autores demostraron que los
roedores adaptados a bajas presiones parciales de oxigeno tienen mayor hematocrito
y masa cardiaca y pulmonar que aquellos que lo estaban a altas presiones parciales.
Considerandose las demandas energéticas impuestas por el estilo de locomocion, se
han reportado asociaciones entre el tamafio del eritrocito y la capacidad de difusion y
variaciones en la morfologia del arbol bronquial (Canals et al., 2007 y 2008).

Considerando la estricta asociacion entre el consumo de oxigeno y la
capacidad estructural de difusion de oxigeno (conductancia de oxigeno), y la
proposicion que sugiere que el estado de disefio estructural es proporcional a las
necesidades funcionales a consecuencia de una morfogénesis regulada (hipdtesis de
simorfosis) (Weibel et al., 1991 y 1992; Seymour et al., 2004 y 2008; Canals et al.,
2005 y 2007; Runciman et al., 2005; Figueroa et al., 2007); se espera que las
variables involucradas en el intercambio y distribucion de los gases tengan la
habilidad de cambiar durante el desarrollo postnatal de acuerdo a las diferentes
demandas metabolicas impuestas por el ambiente térmico.

Existen pocos estudios del ajuste estructura-funcién durante el desarrollo. Por
ejemplo, en mamiferos, resultados durante la ontogenia de P. darwini apoyan la

hipdtesis de simorfosis (Canals et al., 2009a, 2009b y 2010), en forma similar a los



estudios de Seymour et al. (2004 y 2008) y Runciman et al. (2005) en aves. De esta
forma, el objetivo de este trabajo, fue estudiar el ajuste de las estructuras a diferentes
etapas del desarrollo en la codorniz precocial Coturnix coturnix japonica, bajo dos

regimenes térmicos los cuales implican diferentes requerimientos energeticos.



2. REVISION BIBLIOGRAFICA

2.1.Respiracion

La funcion primaria del sistema respiratorio en los vertebrados es el
intercambio gaseoso, esto es, entregar oxigeno desde el ambiente a los tejidos y
remover el dioxido de carbono desde los tejidos (Powell, 2000; Robinson, 2003). El
oxigeno es la molécula mas importante adquirida desde el ambiente externo. Es un
factor importante para el metabolismo aerobico y un recurso necesario para el
crecimiento y desarrollo, puesto que participa en la generacion de energia, decisiva en
todos los eventos bioldgicos a nivel molecular, ecoldgico y evolutivo (Maina, 2000).

La tasa respiratoria de un animal revela su ritmo de vida, determinando la
medida en la cual un animal utiliza sus recursos para alcanzar las demandas
impuestas por el ambiente (Maina, 2000). Asi mismo, la estructura del pulmén se
adapta para alcanzar las exigencias de oxigeno de un animal, lo cual a su vez se
refleja en variados factores tales como el peso corporal y el modo de subsistencia
(Maina y King, 1984), siendo las especies mas pequefias las que consumen mas
oxigeno (Robinson, 2003).

A diferencia de otros factores moleculares que pueden acumularse en el
cuerpo, debido a su alta toxicidad, el oxigeno molecular no puede ser almacenado, y
debe ser proporcionado continuamente desde el exterior (Maina, 2000). Los
movimientos respiratorios ingresan aire fresco a los pulmones, y el corazén bombea
sangre con una baja concentracion de oxigeno a los pulmones. El oxigeno es
difundido desde el aire a la sangre en los pulmones, y esta sangre con una alta
concentracion de oxigeno retorna al corazén via circulacion pulmonar. La sangre
arterializada es bombeada a los distintos érganos y tejidos corporales via circulacion
sistemica. Finalmente, el oxigeno difunde fuera de los capilares sistémicos a los

tejidos y por ultimo, a las mitocondrias en el interior celular. El diéxido de carbono se



mueve desde las células al ambiente, siguiendo los mismos pasos, pero en direccion
opuesta. A menudo ésto es referido como la cascada de oxigeno, porque el nivel de
oxigeno decrece a cada paso en el modelo (Powell, 2000).

Estructuralmente, los drganos de intercambio gaseoso comprenden dos
compartimentos conteniendo los medios respiratorios separados por una barrera de
tejido. No existen tejidos o células que sean absolutamente distintivas de los érganos
respiratorios. Una superficie no especializada, por ejemplo, una membrana celular
(Fig.1), es el medio de intercambio de gas mas elemental (Maina, 2000). Esta no
especificidad morfoldgica de los 6rganos respiratorios, especialmente la de aquellos
componentes estructurales basicos, puede atribuirse al hecho de que en todos los
organos de intercambio de gases, simple o complejo, en la respiracion de agua o aire,
el flujo de oxigeno y didxido de carbono ocurre por el mismo proceso: difusion
(Maina, 2000), es decir, el movimiento pasivo de los gases a favor de un gradiente de
concentracion (Maina, 2002b; Robinson, 2003).

Figura 1, Ruta del oxigeno en las branquias, donde se observan las diferentes capas de tejido
por las cuales es difundido (Modificado de Maina, 2000).

Las principales caracteristicas estructurales que promueven la capacidad de
difusion (influjo de oxigeno) de un organo respiratorio, son una extensa superficie
respiratoria y una delgada barrera de tejido (Maina, 2000; Weibel, 1983 y 2009).



El espacio siempre es un recurso valorado en el cuerpo y por lo tanto los
organos internos deben tener el tamafio y la organizacion apropiados. En los
pulmones, un gran area de superficie, se alcanza a través de la subdivision de las vias
aéreas en pequefias unidades terminales de intercambio gaseoso, las cuales, sin
embargo, son particularmente susceptibles al colapso y ademas su expansion es
costosa (Maina, 2000).

Por otro lado, en todos los taxones, el grosor de la barrera parece haber sido
optimizado. La reduccion intermitente del grosor de la barrera aire-sangre maximiza
la capacidad de difusion del pulmoén, sin sacrificar su integridad mecénica y la
capacidad de realizar funciones metabodlicas (Maina, 2002b; Weibel, 1983), es asi
como alrededor de la mitad de la superficie esta formada solo de dos delgadas capas
celulares, separadas apenas por una Unica membrana basal fusionada, y la otra mitad
contiene fibras de soporte y los centros metabdlicos. Resultando en que esta
distribucion irregular del grosor de la barrera es més favorable para el intercambio
gaseoso, e incluso mostrando una conductancia hasta tres veces superior que si el
mismo tejido estuviera dispuesto en una membrana de un grosor regular (Weibel,
1983).

Comparando valores de un amplio rango de mamiferos terrestres (incluido el
ser humano), murciélagos y aves, entre los vertebrados respiradores de aire, la
subdivision méas importante del tejido de intercambio gaseoso y la barrera aire-sangre
mas delgada se encuentran en los pulmones de las aves (Maina, 2000).

En este aspecto, la morfometria pulmonar ha demostrado ser un valioso
enfoque para comprender la relacién entre la forma y funcién del disefio y el
comportamiento animal (Maina, 2002a). En particular, las técnicas morfométricas
han permitido la identificacion de las subunidades funcionales involucradas en
determinar la capacidad de difusion, la cual es la medicion mas elemental de la
funcién pulmonar (Runciman et al., 2005).

Esta capacidad total de difusion (aire-eritrocito) o conductancia de oxigeno,

ofrece un excelente modelo para el estudio de la optimizacion estructural del pulmon,



pues es la Unica variable que depende exclusivamente de pardmetros morfométricos
intrapulmonares, (Weibel et al., 1991). La capacidad de difusion morfométrica
pulmonar total (D O;) estima la conductancia maxima posible en el pulmén bajo
condiciones de ventilacion y perfusion dptimas sobre la barrera completa (Maina y
King, 1984), e indica la capacidad de éste para impulsar un gas desde los alvéolos
hasta la sangre capilar, siendo definida por la cantidad de gas transferida desde los
alvéolos hasta la sangre capilar por unidad de tiempo y en funcion del gradiente de
presion parcial media (Maina, 2002a). Esta determinada por la relacion entre el area
de la superficie respiratoria (AA) y la media armonica del grosor de la barrera aire-
sangre (t,) (Weibel, 1970-1971; Gehr et al., 1981; Maina y King, 1984; Maina,
2002a). A su vez, AA puede expresarse como el producto del volumen del tejido
pulmonar de intercambio (VL,), la densidad de superficie respiratoria (DS;), y el
coeficiente de permeabilidad de Krogh (k) (Gehr et al., 1981; Maina, 2002a), el cual
es el producto de la solubilidad del gas (o) y el coeficiente de difusion (D) (Maina,
2002a), que surge del estudio de los gases en fisiologia.

El flujo de oxigeno, DO,, debe ser proporcional a la superficie (S) e
inversamente proporcional al grosor de la barrera (), esta razon multiplicada por el

coeficiente de permeabilidad k O,.

DO, =k 0,-S/1

Este modelo solo considera el primer paso de la transferencia de O,, a través
de la barrera de tejido. Sin embargo, el proceso completo involucra tres pasos: la
transferencia a través de la barrera de tejido al plasma, la difusion de O, a través del
plasma y la union del O, a la hemoglobina dentro de los glébulos rojos (Weibel,
1983).

El oxigeno al atravesar subsecuentemente estos compartimentos se encontrara
con la resistencia de cada uno de ellos: la resistencia de la barrera (Rt), del plasma
(Rp) y la del eritrocito (Rg), siendo la sumatoria de todas ellas la resistencia total (R.),

lo cual expresado en términos de sus reciprocos:



1/DLo2 = 1/Dio2 + 1/Dpoz + 1/Deo2

De esta manera la conductancia total (D o) puede descomponerse en la
contribucion a ella proveniente de la barrera aire-sangre (Dio2), del plasma (Dpoz) Y
del eritrocito (Deoy) (Gehr et al., 1981; Maina, 2002a; Maina y King, 1984, Weibel,
1983).

En algunos estudios son consideradas las conductancias para todos los
componentes, otros pueden incluir s6lo a la membrana y el plasma, sin incluir el

eritrocito, o reportan solo la capacidad de difusion de la barrera aire-sangre (Dioy).



2.1.1. Aparato respiratorio de las aves

Entre los vertebrados, el sistema de sacos aéreos y pulmones de las aves es el
més complejo y eficiente de los 6rganos de intercambio gaseoso (Maina, 2000).

La estructura del sistema respiratorio de las aves es Unica entre los
vertebrados, con pequefios pulmones que no cambian de volumen durante la
respiracion y nueve sacos que actuan como fuelles para ventilar el pulmon pero que
no participan del intercambio gaseoso (Maina y King, 1984; Powell, 2000). En la
mayoria de las especies, existen nueve sacos aéreos, los cuales pueden distinguirse
en grupos funcionales craneales y caudales (Fig.2). Aparentemente durante la
evolucion, las aves segregaron las funciones de intercambio y ventilacion. Esta
particion heterogénea contrasta con la particion homogénea de los mamiferos, en que
los alvéolos realizan tanto la funcion ventilatoria como de intercambio gaseoso
(Powell, 2000), por lo que son ventilados por oleadas (bidireccionalmente),
permitiendo que el aire fresco se diluya en el aire viciado (del espacio muerto),

constituyendo un sistema ineficiente de ventilacion (Maina, 2000).
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Figura 2, Sistema respiratorio de un ave, donde se observan el pulmén parabronquial

y los sacos aéreos (Modificado de Powell, 2000).
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Careciendo de diafragma, los pulmones, han sido desplazados al techo de la
cavidad celomica donde se encuentran adjuntos a las costillas, siendo cuadrilaterales
en forma, compactos, e inexpansibles (Maina, 2000).

Las unidades funcionales del intercambio gaseoso en el pulmén de las aves
son los parabronquios, también llamados bronquios terciarios puesto que se originan
de los bronquios secundarios. EI lumen parabronquial esta delineado por una malla de
masculo liso, el cual delinea la entrada al atrio irradidndose desde el lumen
parabronquial. El atrio conduce al infundibulo, y finalmente, a los capilares aéreos de
2 a 20 um de diametro y aproximadamente de un cuarto del didmetro parabronquial
de largo (Fig.3).

. 'Iﬂ."b 4 W, w A\\G S
SN S R

k> . A ¥ 1
,‘ﬂut*’.g m._._ -

Figura 3, Microfotografia electronica de barrido de un parabronquio cortado
longitudinalmente, del pulmoén de Gallus gallus. En la superficie se observan los atrios (a), en
cuyo piso se encuentran los infundibulos (flecha) que llevan a los capilares aéreos del tejido
intercambio (b). Aumento 200X. (McLelland, 1990).
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Estos capilares extremadamente angostos (4-10 um), comprenden la mayor
parte del tejido parabronquial de intercambio del pulmén aviar y s6lo son factibles
debido a los pulmones pequefios y no expansibles de las aves. Durante la respiracion,
el volumen de los pulmones varia en apenas un 1,4 % e incluso al ser apretados, ésto
no causa un colapso significativo de los capilares aéreos (Maina, 2000).

Los capilares aéreos se entrelazan con una red similar de capilares sanguineos
en el manto parabronquial, proveyendo una gran superficie de intercambio gaseoso,
mayor a la encontrada en mamiferos (Maina, 2000; Powell, 2000). Los capilares
sanguineos se encuentran expuestos perpendicularmente al aire parabronquial
mediante corrientes cruzadas (Fig. 4) y gracias a ésto, la concentracion de oxigeno en
la sangre arterial puede exceder la del aire espirado (Maina, 2000), siendo
funcionalmente superior al pool uniforme de los alvéolos pulmonares de mamiferos,
ya que se alcanza un mayor grado de arterializacion para grados semejantes de

ventilacion (Maina y King, 1984).

Bronguio medioventral Bronguio mediodorsal
sacundario secundario
Parabronquio l )
i I il
" - - - - -— p
e | e f e e s 8 B
AFAFARRARR E
rririninn
[ W Wi U U U X |
—J;.ﬂ_ﬂ_ _ | _J)\ Capilar sanguin=o
— = T \Barraera

Capilar asr=o0

Figura 4. Modelo de corrientes cruzadas para el intercambio gaseoso en el pulmon aviar
(Powell, 2000).
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Esta particular anatomia del sistema respiratorio de las aves, lo propone
tedricamente como un modelo de intercambio gaseoso mas eficiente que el modelo
mamifero (Powell, 2000). El estudio de la estructura del tejido de intercambio del
pulmén aviar, a través de métodos morfométricos, indica que parametros pulmonares
como el grosor de la barrera aire-sangre y el area de superficie por gramo de peso
vivo, son mejores en las aves si se comparan con los mamiferos, exhibiendo,
consiguientemente, una mayor capacidad de difusion para oxigeno anatémica por
gramo de peso corporal (Maina y King, 1984).

A pesar de que ha sido reportada una alta densidad de la superficie respiratoria
y una barrera aire-sangre delgada en varias especies de aves pequefias, como Colibri
coruscans, la mayoria de las aves tienen valores similares de densidad de superficie
respiratoria y espesor de la barrera aire-sangre (Maina, 2002a). Sin embargo, los
ordenes que contienen aves cursoriales (por ejemplo, Galliformes, Struthioniformes y
Sphenisciformes), parecen tener un mayor grosor de dicha barrera (Maina, 2002a).

Los pulmones de los pequefios pajaros con metabolismos masa-especificos
altos exhiben diferentes mejoras morfométricas, como aquellos de las pequefias
especies paseriformes, que tienen una mayor tasa metabdlica y operan a una
temperatura corporal méas alta, y son superiores a aquellas no paseriformes (Maina,
2002b). Incluso se ha encontrado que en aquellas especies de aves mas activas, la
proporcion de tejido de intercambio es mayor (Maina y King, 1984). A su vez, las
aves planeadoras que gastan menos energia en el vuelo tienen pulmones
relativamente inferiores (Maina, 2002b).

Figueroa et al. (2007), en estudios en aves y mamiferos, encontraron que la
barrera aire-sangre era mas fina en la tortola (Zenaida auriculata), siendo casi tan
fina como la de la paloma Columbia livia (Maina, 2002a). Estos autores encontraron
al mayor valor de t, en la perdiz Nothoprocta perdicaria (0,469 + 0,02 pm),
mostrando, una barrera aire-sangre mas gruesa que la mayoria de las especies de aves
estudiadas hasta el momento. La mayoria de los pajaros tienen una menor T, €n

general, que oscilan entre 0,099 y 0,385 um. Soélo el avestruz Struthio camelus y el
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pinguino Spheniscus humboldti tienen t, de aproximadamente 0,5 pm (Maina,
2002b). El valor de 1, en N. perdicaria se aproxima a la de los Galliformes, que van
desde 0,318-0,346 um, en las aves de corral como Gallus gallus, a 0,385 um en
Meleagris gallopavo.

Las especies domésticas presentan barreras aire-sangre gruesas, disminucion
de la superficie respiratoria y menor capacidad de difusion pulmonar, en comparacion
con las especies con mayores requerimientos energéticos (Maina, 2002a), lo cual

podria explicar los valores de N. perdicaria.
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2.2.Termorregulacion

Los mamiferos y aves son homeotermos y capaces de mantener su
temperatura corporal en un ambiente frio. La homeotermia endotérmica resulta de
altos niveles de produccion de calor durante el reposo en virtualmente todos los
tejidos, sostenida en forma aerdbica, de la produccién termorreguladora y la
prevencion de las pérdidas de calor excesivas gracias al pelo o plumaje, siendo
costosa de mantener a nivel energético (Marjoniemi, 2001).

Todos los tejidos vivos producen calor como un subproducto del
metabolismo. Esta produccién obligatoria minima de calor se estima comUnmente
con la medicion de la tasa metabolica basal (Marjoniemi, 2001). Las tasas
metabolicas maxima y basal de los endotermos determina la sobrevida de los
animales en situaciones extremas, en habitats desérticos y frios, y representa factores
claves, determinando los limites de su distribucion (Novoa et al., 2005).

Esta termogénesis obligatoria es independiente de cambios a corto plazo en la
temperatura ambiental; en contraste, la termogénesis termorreguladora ocurre a
temperaturas bajo la zona de termoneutralidad, en respuesta a exposicion aguda al
frio. EI proposito de la termogénesis regulatoria es incrementar la produccién de calor
en ambiente frio, para mantener la temperatura corporal a pesar de una pérdida
aumentada. La termogénesis regulatoria puede ocurrir en el mdsculo como
termogénesis por temblor, y en la grasa parda y posiblemente en otros tejidos como
termogénesis “no por temblor” (Marjoniemi, 2001).

El embridn de ave atraviesa por una transicion termorreguladora, desde actuar
como poiquilotermo en su huevo, hasta convertirse en homeotermo en el momento de
la eclosion o poco despues (Black y Burggren, 2004). Las aves mas juveniles tienen
solo una capacidad limitada para mantener su temperatura corporal en un ambiente
frio, un cuerpo pequefio y aislacion débil expone a los polluelos a la pérdida de calor.

En relacion a la madurez al momento de la eclosion y el patron de desarrollo

post eclosion, las aves se dividen en dos grupos principales: precociales y altriciales.
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A la eclosion, los polluelos precociales tienen un plumaje esponjoso, e innervacion y
funcién muscular bien desarrollada. Los polluelos dejan el nido pronto luego de la
eclosion, y frecuentemente estan expuestos a temperaturas bajo la zona de
termoneutralidad, apoyados por su habilidad para incrementar la produccién de calor
después de la eclosién. Por otro lado, las nidadas altriciales salen del huevo casi 0
completamente sin plumaje y los ojos cerrados, y exhiben poca actividad motora mas
que “pedir”. Las aves altriciales son totalmente incapaces de sobrevivir sin la
alimentacion y calor de sus padres. Su temperatura corporal responde pasivamente a
los cambios en la temperatura ambiental, indicando que son poiquilotermos y que
carecen de produccion de calor termorreguladora (Marjoniemi, 2001).

Los prerrequisitos para que aparezca la capacidad de termogénesis regulatoria,
son la madurez de los musculos esqueléticos y el control neuronal de estos musculos
(Marjoniemi, 2001). Los pollos adultos pueden aumentar la ventilacion pulmonar y el
gasto cardiaco para elevar las tasas de transporte de O, en apoyo al incremento de
VO,, por lo que también es crucial la madurez de los sistemas respiratorio y
cardiovascular, para asegurar la entrega eficiente de O, que sostenga esta produccion
metabolica de calor y la regulacion de la temperatura corporal (Black y Burggren,
2004).
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2.3.Plasticidad Fenotipica

La plasticidad fenotipica puede ser definida como la capacidad de un genotipo
para producir multiples fenotipos, es decir, un cambio en la expresion de una 0 mas
caracteristicas, en respuesta a la exposicion a diferentes ambientes fisicos y bidticos
durante su ontogenia (Pigliucci, 2005; Miner et al., 2005; Novoa et al., 2005; Ksiazek
et al., 2009), siendo crucial para mantener la homeostasis en medios cambiantes
(Novoa et al., 2005).

La plasticidad fenotipica puede tomar variadas formas, desde cambios en la
fisiologia hasta alteraciones de la estructura morfoldgica y cambios en el repertorio
conductual (Chambel et al., 2005), visualizdndose mediante el uso de normas de
reaccion, las cuales muestran los valores de una caracteristica fenotipica, o el set de
fenotipos expresados por un genotipo a través de dos 0 més ambientes o tratamientos
(Whitman y Agrawal, 2009).

La plasticidad fue una vez considerada “ruido”, pero ahora es ampliamente
considerada como adaptativa bajo un vasto despliegue de circunstancias. Puede
iniciarse tanto por estimulos, como por factores ambientales como temperatura o
niveles de oxigeno que afectan directamente la homeostasis o el desarrollo, y sefiales
ambientales, las cuales tienden a ser estimulos no dafiinos (fotoperiodo o quimicos
relacionados con depredadores) (Whitman y Agrawal, 2009), igualmente, se ha
demostrado su ocurrencia en respuesta a variaciones estacionales y en experimentos
de aclimatacion térmica en numerosas especies de mamiferos (Novoa et al., 2005).

La mayor ventaja de la plasticidad fenotipica resulta del hecho que los
organismos pueden hacer frente a ambientes fluctuantes e impredecibles en una
escala ecoldgica de tiempo, sin involucrar cambios en el genotipo o procesos micro
evolutivos. De esta forma, se ha propuesto que la habilidad para modificar el fenotipo
puede ser superior en especies o poblaciones que experimentan mayores cambios en
las variables ambientales, por ejemplo, la temperatura, que aquellas que raramente

experimentan fluctuaciones ambientales extremas (Novoa et al., 2005).
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Variadas especies muestran plasticidad fenotipica, la cual se visualiza a través
de la respuesta adaptativa, siguiendo el principio de optimizacion del disefio animal
(Sabat y Bozinovic, 2000). Sin embargo, en algunos casos, puede representar
respuestas inevitables de los organismos que no implican una mejora de desempefio
(Chambel et al., 2005), por ejemplo, la produccion de espinas o armaduras pesadas en
una presa en respuesta a la presencia de predadores puede ayudar a su defensa, pero
reduce la capacidad de alimentacidén, migracién, apareamiento, fecundidad, etc.;
siendo a menudo dificil determinar que fenotipos son favorables o adaptativos, ya que
en un contexto puede serlo y en otro ser completamente perjudicial. Por lo tanto, el
beneficio de cualquier fenotipo es relativo a un tiempo y lugar especifico y a la
presencia o ausencia de individuos que interactten (Whitman y Agrawal, 2009).

En cuanto al momento en el cual un individuo es capaz de responder a
cambios ambientales, existen variaciones, algunas especies se mantienen sensibles
durante gran parte de su vida, sin embargo, en otras, los procesos de desarrollo crean
ventanas especificas cuando esta plasticidad es posible, y si no reciben el estimulo
apropiado durante ese periodo critico, simplemente no ocurre. El desarrollo es
particularmente susceptible a perturbaciones, con multiples consecuencias, por esto la
teoria de la plasticidad esté tan unida al desarrollo (Whitman y Agrawal, 2009).

Numerosos estudios han demostrado que los procesos relacionados a la
adquisicion y gastos de energia, de los cuales depende la persistencia y reproduccion
de los animales, se encuentran entre los méas sensibles a cambios en las condiciones
ambientales y estarian intrinsecamente limitados por el disefio del organismo,
(Ksiazek et al., 2009; Canals et al., 2010).
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2.4.Simorfosis

La simorfosis es definida como un estado de disefio estructural proporcional
con las necesidades funcionales, y resultante de un proceso de morfogénesis regulada,
mediante el cual la formacion de elementos estructurales esté regulada para satisfacer
pero no exceder los requerimientos del sistema funcional (Taylor y Weibel, 1981;
Canals et al., 2010), de forma que la capacidad maxima de sus partes deberia estar
equilibrada, no existiendo eslabones con un disefio superior o inferior en las cadenas
(Seymour et al., 2004).

El término fue usado para describir aquellos sistemas con factores de
seguridad cercanos a 1,0; estos factores sirven para minimizar la zona de
superposicién entre las capacidades propias de sus componentes y las cargas a las
cuales puede llegar a ser sometido, evitando que pudiese resultar en una falla de
desempefio (Diamond, 2002).

La hipotesis fue desarrollada por Taylor y Weibel (1981) analizando la
cascada de oxigeno para mamiferos en ejercicio, midiendo estructura y funcién de
cada nivel y luego realizando comparaciones interespecificas con técnicas alométricas
(Seymour et al., 2004). Y aunque primeramente la simorfosis se propuso para la via
del oxigeno en mamiferos, luego se establecido como una hipédtesis general de disefio
econdémico (Canals et al., 2010).

Una prediccion importante de este principio es que si las demandas
funcionales cambian, los componentes estructurales deben cambiar en concordancia,
debido a que la construccién y la mantencién de estructuras, mas alla de lo necesario,
tiene un costo elevado (Bacigalupe y Bozinovic, 2002). De esta forma, la hipotesis
propone que si las estructuras ajustadas a las necesidades funcionales se combinan
con una estricta economia de energia y materiales, el resultado seria un disefio 6ptimo
para la funcion a la que sirve (Weibel et al., 1991 y 1992; Canals et al., 2010).

De esta forma, de acuerdo a los principios de disefio éptimo y la simorfosis en

biologia (Weibel et al., 1998), las diversas construcciones de los drganos de
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intercambio de gases deben conceder ciertas ventajas funcionales e incurrir en menos
costos para el desarrollo, operacion y mantencion (Maina, 2002b). Animales con altos
requerimientos energéticos presentan soluciones de compromiso estructural vy
fisiologico para la eficiencia energética requerida, demandas ambientales y
limitaciones del estilo de vida. Puesto que el vuelo es una de las formas de
locomocion mas costosas a nivel energético, estos compromisos son particularmente
evidentes en animales voladores (Canals et al., 2005).

En aves precociales y altriciales, se han encontrado diferencias en las
velocidades de desarrollo de las estructuras pulmonares y diferencias en las leyes
alométricas que rigen el crecimiento de los érganos entre adultos y crias (Timmwood
et al., 1987; Seymour et al., 2004 y 2008; Runciman et al., 2007); es decir, cambios
en su dimension, correlacionados con cambios en el tamafio total (Gayon, 2000). Sin
embargo, tanto en especies altriciales como en precociales, el desarrollo de la
capacidad de difusion de oxigeno es paralelo a las demandas energéticas, lo que
sugiere un desarrollo simorfico de las estructuras, es decir, una morfogénesis
adecuada a las demandas funcionales (Timmwood et al., 1987; Seymour et al., 2004
y 2008; Runciman et al., 2007).

Por ejemplo, en aves precociales como los pavos domésticos (Meleagris
gallopavo), hay un rapido desarrollo inicial de los parametros necesarios para la
respiracion seguido por un desarrollo un poco mas lento posterior a la eclosion
(Seymour et al.,, 2008). En aves altriciales como el pelicano (Pelecanus
conspicillatus), el patron de desarrollo de los componentes pulmonares es similar al
de los pavos antes de la eclosion, pero contintan desarrollandose rapidamente
después de nacer, varias veces, alcanzando valores que exceden a los de los pavos e
igualando o incluso excediendo los de las aves adultas en general (Runciman et al.,
2005). Por otro lado, Alectura lathami, un pavo australiano precocial, tiene mayor
metabolismo méaximo y mayor capacidad de difusion de oxigeno que los pelicanos de
la misma masa, comportandose en forma similar a Meleagris gallipavo (Seymour et
al., 2008).
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AUn no existe una solucion definitiva al debate generado por la hipdtesis de la
simorfosis, habiendo tanta evidencia a favor como en contra (Bacigalupe y
Bozinovic, 2002; Canals, 2010). Respecto a la cascada de oxigeno, Weibel et al
(1991 y 1992) encontraron que el volumen mitocondrial, el gasto cardiaco y el
volumen capilar variaban con la masa corporal con el mismo exponente alométrico
que el consumo maximo de oxigeno, sugiriendo que la fosforilacion mitocondrial
tendria la misma tasa en todos los mamiferos, lo que concuerda con la hipotesis de
simorfosis. Sin embargo, los mismos autores que propusieron la hipotesis observaron
que la capacidad de difusion del pulmén estaba s6lo parcialmente ajustada a la
capacidad maxima de oxigeno tanto en la variacion adaptativa (animales de la misma
masa adaptados a ambientes con diferentes requerimientos energéticos) como
alométrica (animales de diferentes masas en los cuales la adaptacion de las
capacidades maximas debe ser paralelo a la estructura), por lo que especies de gran
tamarfio tienen un exceso de capacidad de difusion, mientras las especies pequefias no
(Weibel, 1998; Weibel et al., 1991). Por ejemplo, mientras los factores de seguridad
de pequefios animales son también pequefios, pueden alcanzar valores tan altos como
6 en algunos artiodactilos de gran tamafio. Si bien hay autores que proponen que la
presencia de factores de seguridad contradice la economia de materiales de la
hipdtesis de simorfosis, ésta es consistente con la optimizacion de drganos y
organismos donde actla la seleccion natural. Un factor de seguridad con bajo costo
de energia y minima probabilidad de falla seria favorecido por la seleccién natural
(Canals et al., 2010).

No obstante, aun si los animales no estan disefiados 6ptimamente, los modelos
de optimizacion pueden utilizarse para el entendimiento de la evolucion de los
sistemas fisiologicos. En este sentido, pueden indicar el “mejor” disefio que un
organismo puede alcanzar, y por lo tanto el concepto es util como referencia para
determinar las razones de su desvio de la optimizacion (Bacigalupe y Bozinovic,
2002).
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2.5.Caracteristicas bioldgicas de la especie en estudio

Codorniz Japonesa (C. coturnix japonica):

Las codornices son originarias del norte de Africa, Europa y Asia,
perteneciendo al orden Galliformes y a la familia de los Faisanidos (Phasianidae)
(Duenas, 2009; Pinto et al., 2002). La codorniz europea, Coturnix coturnix coturnix,
fue introducida a Japon desde China en el siglo XI donde se cruzd con especies
salvajes dando lugar a la codorniz doméstica (C. coturnix japonica) que es la mas
difundida a nivel mundial (Lazaro et al., 2005). Los primeros escritos al respecto, los
cuales datan del siglo XII, registran que eran criadas por su canto (Pinto et al., 2002).

Esta codorniz se caracteriza por su gran precocidad y elevada productividad,
siendo explotada tanto para la produccion de carne como de huevos. La produccion
intensiva de la codorniz japdnica empezo en los afios veinte en Japdn, obteniéndose
entonces por seleccién las primeras lineas de huevo. Entre los afios 1930 y 1950 esta
codorniz se introdujo con éxito en América y Europa (Lazaro et al., 2005), en donde
se criaron lineas especificas para produccién de carne y huevos (Schmid y Wechsler,
1997).

Es un ave de pequefio tamafio. EI macho presenta la garganta de color canela
intenso o marcada con algo de negro en la barbilla, el color canela oscuro llega hasta
las mejillas y el abdomen; la hembra es de color crema claro durante toda su vida.
Los machos jovenes son muy similares a la hembra. Los machos alcanzan su madurez
sexual entre los 35 y 45 dias y las hembras alrededor de los 45 dias, momento en el
gue comienzan su postura. Su periodo de incubacion es de 16-17 dias, naciendo las
crias con un peso de 10 gramos. A los dos meses, cuando completan su desarrollo,
las hembras han alcanzado un peso de 140 gramos y los machos 120 g (Duefias,
2009). Debido a su pequefio tamafio y corto intervalo entre generaciones, la codorniz

japonesa es también popular como animal de laboratorio (Schmid y Wechsler, 1997).
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3. HIPOTESIS

1. Las aves presentan un alto grado de optimizacion en sus parametros
respiratorios estructurales, lo que se expresa en altas densidades de superficie
respiratoria y barreras aire-sangre muy delgadas.

2. La optimizacion de los pardmetros estructurales puede ser modulada
ambientalmente durante el desarrollo. Se espera encontrar mejores valores de
optimizacion (mayores densidades de superficie respiratoria, menor grosor de
barrera aire-sangre y mayores factores de difusion anatomica), en los

individuos sometidos a un ambiente de alto requerimiento energético.

4. OBJETIVOS

4.1. Objetivo general

Estudiar la variabilidad fenotipica, ambientalmente inducida, de pardmetros que

caracterizan el aparato respiratorio de las aves durante el desarrollo postnatal.

4.2.0Dbjetivos especificos
1. Observar la variacién de los parametros estructurales respiratorios durante el
desarrollo en la especie C. coturnix japonica.
2. Determinar el efecto del ambiente térmico sobre los parametros respiratorios

estructurales en el desarrollo postnatal en la especie C. coturnix japonica.
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5. MATERIALES Y METODOS

5.1.Modelo animal

Se trabajo con la especie de ave Coturnix coturnix japonica, un ave precocial,
muy atil como modelo, ya que es un ave no voladora y por tanto con bajo
requerimiento energético de locomocién, lo que permite la comparacion con otras

aves no voladoras estudiadas por otros autores.

5.2. Disefio experimental

Se obtuvieron 24 crias de la especie Coturnix coturnix japonica, de 1 dia de
edad, seleccionadas al azar de varias camadas de un criadero comercial ubicado en
Santiago, Chile. A continuacion, fueron separados al azar en dos grupos, de 12
individuos cada uno, con diferentes ambientes térmicos, agua ad libitum y un
fotoperiodo de 12:12 horas de luz y oscuridad en habitaciones termorreguladas.

El primer grupo fue mantenido durante todo el estudio a una temperatura
estable de 30+1°C (en condiciones de bajo requerimiento energético: BRE), asumido
como control, y el segundo, sometido a estrés térmico con el fin de aumentar su
demanda energética y por lo tanto, sus exigencias de oxigeno (alto requerimiento
energético: ARE). Los primeros tres dias ambos grupos se mantuvieron a 30° C para
permitir su aclimatacion.

El ambiente de estrés térmico fue establecido disminuyendo la temperatura en
2°C cada dos dias hasta llegar a los 15+1°C y luego se mantuvo estable en esta
temperatura hasta el momento de su sacrificio. Esta reduccion en forma gradual se
realizé para evitar una alta mortalidad de las crias en etapas tempranas, las cuales son

altamente sensibles a las bajas temperaturas.
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Para estudios de morfologia pulmonar, se tomaron 3 individuos de cada grupo a los
dias 10, 16, 24 y 45 + 1, presentando niveles distintos de exposicion térmica (Tabla
1).

Tabla 1,- Exposicién térmica acumulada para los dos grupos experimentales (BRE y
ARE)

BRE ARE
1 dia 30°C
10 dias 300 °C 260 °C
16 dias 480 °C 366 °C
24 dias 720 °C 486 °C
45 dias (adultos) 1350 °C 801 °C

Los individuos fueron sacrificados usando CO,, de acuerdo a las leyes
actuales de Chile y los estandares del Comité Etico de la Facultad de Ciencias,
Universidad de Chile, donde se realizaron los experimentos.

Posteriormente, se realiz6 una traqueotomia y los pulmones se instilaron in
situ con glutaraldehido al 2,5% en una solucién buffer fosfato a 0,01 mol L™ (pH =
7,4, 350 mOsm) (Maina, 2002a), utilizando un catéter plastico y se ligd la traquea
para mantener el fijador intrapulmonar. Tras 24 horas los pulmones se removieron
por toracotomia y se estim6 su volumen (V) por el método de desplazamiento de
agua (Scherle, 1970). Inmediatamente después de este procedimiento, ambos
pulmones fueron sumergidos en el mismo fijador a 4° C por un minimo de 2 horas.
Lo siguiente, fue procesar el tejido de pulmon derecho e izquierdo para microscopia
Optica de rutina (MO) y microscopia electronica de transmision (MET). Se realizaron
dos cortes de las zonas superior, media y basal, de ambos pulmones, obteniéndose
piezas de 1 a 2 mm de grosor, que fueron posteriormente lavadas por un minimo de
dos horas en una solucion buffer a 4°C, para posteriormente ser postfijados en

tetroxido de osmio al 1%, por 1 hora a 4°C. Luego el tejido fue deshidratado en series
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crecientes de etanol e infiltrado en epon, construyendo cubos de 2 a 3 mm?, de los
cuales se obtuvo cortes semifinos de chequeo de 1 um, tefiidos con azul de toluidina
al 1%, y cortes ultrafinos de 60-90 nm de grosor, montados en grillas de 200 Mesh,
contrastados con citrato de plomo, que fueron revisadas en microscopio electronico
JEOL/JEM 100SX. Las secciones fueron fotografiadas y digitalizadas, y se
analizaron doce secciones semifinos (Figura 5) y doce ultrafinas (Figura 6) por
individuo usando el software Scion Image.

La densidad de la superficie respiratoria (DSr) se estimé mediante el método

estereoldgico de interseccion de lineas (Weibel, 1970/71): DSr = Z—N, en

1/2-P, - Z
donde N es el nimero de intersecciones entre lineas de longitud Z con la superficie
respiratoria y Pt es el nimero de puntos de prueba.

La media arménica de espesor de la barrera aire-sangre () se estimoé por un
método estereoldgico en una grilla de red cuadrada como se sugiere por Weibel
m

1
Z fj .
= |

(1970/71): i= = I donde l; es el valor promedio de la longitud de
T

N | W

intercepto de las sondas lineales, fj la frecuencia de clase j y m es el nimero de clases.
El grosor de la barrera alvéolo-capilar, la densidad de la superficie respiratoria

y el volumen pulmonar permiten la estimacién de la capacidad de difusion de

oxigeno.

El volumen del parénquima pulmonar se estim6é con VLp=0,46-V,, para aves

(Maina, 2002a). De las medidas estructurales se estimo la capacidad morfométrica de

M donde

Th

difusion de oxigeno en tejido usando: DtO, =« DtO; es la

capacidad de difusion de la barrera aire-sangre y « es el coeficiente de difusion de

Krogh x=41-10"cm?s"'mbar™ =4,1-10"cm?-s™-Pa™ (Gehr et al., 1981).
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DS, es la densidad de superficie respiratoria, VLp es el volumen parénquima
pulmonar y t, es la media armdnica de grosor de la barrera aire-sangre (Canals et al.,
2005).

Figura 5. Intersecciones (x) entre las lineas de prueba y la barrera aire sangre en corte semifino de

pulmén de C. coturnix japonica. Aumento 40x.

Figura 6. Corte fino pulmén de codorniz, € indica la barrera aire sangre. Aumento 7000x.
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5.3.Analisis de los datos

Se realizaron comparaciones de las variables estructurales entre los grupos
ARE y BRE con ANDEVA de dos vias y ANCOVA de dos vias con el peso corporal
como la co-variable en todas las variables en las cuales se detecto efecto del peso
corporal, considerando la edad y el ambiente térmico como efectos principales. Se
realizaron ademas analisis de regresion potencial entre las variables estructurales y la
masa corporal para determinar las relaciones alométricas entre éstas variables.

La matriz de datos consistié en tres individuos analizados para cada edad y
temperatura de aclimatacion, la comparacién fue realizada desde el dia 10 en adelante
puesto que al dia de nacidos los individuos no habian sufrido las condiciones

experimentales.
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6. RESULTADOS

Los valores de todas las variables de los grupos BRE y ARE para todos las edades
medidas se muestran en la tabla 2.

Tabla 2.-
grosor de la barrera aire-sangre (th), densidad de superficie respiratoria (DS;), area

Variacién del peso corporal (mb), volumen pulmonar (VL), media armoénica del

respiratoria (AR), capacidad de difusion para oxigeno (tejido) (DtO2) y capacidad de

difusion para oxigeno (tejido) masa especifica (DtO,/g) en Coturnix coturnix japonica a

diferentes edades de desarrollo y para dos regimenes térmicos (ARE y BRE).

BRE
Edad (dias) 10 16 24 45
Mb(g) 11,93+255 |37,5+5.37 74,53 £16.00 |125,17+7,31
Vi (cc) 0,15 +0,03 0,40 +£0,15 1,00 £ 0,22 1,14+ 0,14
Th (Lm) 0,37 £ 0,06 0,45+ 0,10 0,40 £ 0,03 0,43 £ 0,07
DS, (cm™) 1242,7+184,5 | 1517,3+262,2 1329,2+81,2 965,4+135,7
AR (cm®) 233,5+0,3 938,5 + 180,6 1562,5 +214,9 | 1862,0+271,3
DtO, (x107 2,59 +£5,92 8,99 + 3,62 15,91+ 2,73 18,14 + 3,97
mlO2/sPa)
DtO,/g (x10® 251+£95 2,39 £ 8,25 2,14 £ 0,15 1,44 + 0,25
mlO2/sPag)

ARE
Edad (dias) 10 16 23 46
Mb(g) 9.34 0,79 26.24 £ 1,17 56.28 £ 9.23 129.5+ 12,52
V. (cc) 0,11 +0,02 0,24 £ 0,09 0,87 £0,28 1,26 + 0,10
Th (um) 0,40 £ 0,09 0,45 £ 0,04 0,43+ 0,03 0,57 £0,18
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DS, (cm™) 1409,0488,6 | 1321,2+112,1 1430,1+196,9 | 1090,2+176,9
AR (cm?) 237,9+88,7 588,6+73,8 1318,7+374,9 | 2152,9+257,2
DtO, (x10™ 2,69 0,70 541+1,15 12,67 + 4,26 16,24 £ 4,6
mlO2/sPa)

DtO,/g (x10® 2,74 £ 0,79 2,05+0,35 2,20 £ 0,40 1,25+ 0,28
mlO2/sPag)

6.1.Masa corporal (Mb) y volumen pulmonar (V).

La masa corporal se incremento con la edad en ambos grupos (Fs 16 = 211,2, p

< 0,001), detectdndose un valor ligeramente menor en el grupo BRE (F116 = 4,0, p =

0,06) a los 14 y 21 dias, pero valores similares en la adultez (Figura 7). EI volumen

pulmonar se incremento con la edad (Fs16 = 63,1, p < 0,001) siguiendo una curva

sigmoidea, pero sin diferencias entre los grupos BRE y ARE (F116 = 0,75, p = 0,39)

(Figura 8).
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Fig.7. Variacion del peso corporal (mb) con la edad (dias) en Coturnix coturnix
japonica, bajo dos regimenes térmicos (ARE y BRE).
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Fig.8. Variacion en el volumen pulmonar (VL) con la edad (dias) en Coturnix coturnix
japonica, bajo dos regimenes térmicos (ARE y BRE).
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6.2.Estructura pulmonar.

El grosor de la barrera aire-sangre no mostré diferencias con la edad (Fs 15 =
0,79, p = 0,22), ni tampoco entre los grupos BRE y ARE (F;15=1,85, p = 0,19)
(Figura 9). La densidad de la superficie respiratoria decayo lentamente con la edad
(Fs16= 7.8, p = 0,002) pero sin encontrarse diferencias entre los grupos BRE y ARE
(F116=0,81, p = 0,38) (Figura 10).

Fig.9. Variacion del grosor de la barrera aire sangre (1) con la edad (dias) en Coturnix
coturnix japonica, bajo dos regimenes térmicos (ARE y BRE).
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Fig.10. Variacion en la densidad de superficie respiratoria (DSr) con la edad (dias) en
Coturnix coturnix japonica, bajo dos regimenes térmicos (ARE y BRE).
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6.3.Capacidad de difusion de oxigeno-tejido (DtO,).

La capacidad de difusion de oxigeno se incremento con la edad (F314 = 19,9, p
< 0,001) de manera similar para los grupos BRE y ARE (F114 = 2,24, p = 0,16)
(Figura 11), mientras la capacidad de difusién masa-especifica disminuy6 (Fs14 =
5,66, p = 0,009) sin diferencias entre los grupos BRE y ARE (F;14=0,08, p = 0,78).

Fig.11. Variacion en la capacidad de difusion para oxigeno-tejido (DtO;) con la edad
(dias) en Coturnix coturnix japonica, bajo dos regimenes térmicos (ARE y BRE).
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6.4.Relacion alométrica entre variables estructurales con la masa

corporal.

El grosor de la barrera aire-sangre y la densidad de superficie respiratoria
fueron independientes del peso corporal con exponentes cercanos a 0, La capacidad

de difusion de oxigeno (tejido) mostro exponentes cercanos a 0,8 (Tabla 3).

Tabla 3. Exponentes alométricos (con la masa corporal) para el volumen pulmonar
(VL), media arménica del grosor de la barrera aire-sangre (th), densidad de superficie
respiratoria (RSd), y capacidad de difusion de oxigeno (tejido) (DtO,), durante el
desarrollo en Coturnix coturnix japonica en dos regimenes térmicos (BRE y ARE).
(*) indica cuando el exponente fue diferente de 0 en los F test en la regresiones de ley

de potencias. El coeficiente R2 es indicado entre paréntesis.

BRE ARE
VL 1,03+ 0,07 (0,94) 1,07 £ 0,06 (0,94)
th 0,004 + 0,05 (0,001) 0,11 % 0,06 (0,15)
DSr 20,104 £ 0,07 (0,11) -0,08 = 0,04 (0,08)
DtO,* 0,80 + 0,09 (0,87) 0,74 % 0,09 (0,87)
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7. DISCUSION

Coturnix coturnix japonica no mostro diferencias en las estructuras pulmonares
durante el desarrollo en ambientes de diferentes requerimientos energéticos.

Aunque las variaciones de temperatura se establecieron gradualmente, con el fin
de evitar la muerte durante el desarrollo, éstas fueron importantes, ya que la
temperatura corporal de esta especie es 42,1°C y la capacidad de termorregulacion
solamente se alcanza a los 13 dias de edad (Spiers et al., 1974). Mas aun, ambos
regimenes estdn bajo la zona de termoneutralidad de esta especie y la de otras
codornices (Freeman, 1967; Mc Nabb y Mc Nabb, 1977; Blem et al., 1978; Pis y
Luznia, 2005). Las temperaturas minimas criticas varian de acuerdo a la edad y masa
corporal de los individuos en estas especies y se estima en 35° C para individuos
menores de 1 semana, 31° C a las 2 semanas, 23° C a las tres semanas, 21° C a las 4
semanas y 19° C a las 6 semanas de edad (Freeman, 1967). De esta forma, mientras
en el grupo de bajo requerimiento energético (BRE), la temperatura ambiente era
ligeramente menor que la temperatura critica sélo hasta la primera semana, en el
grupo de alto requerimiento energético (ARE), ésta estuvo bajo la temperatura
minima critica durante todo el periodo experimental.

A pesar de encontrarse en esta condicién de mayor requerimiento energético para
suplir la pérdida de calor, no hubo diferencias entre los grupos BRE y ARE, tanto en
las medidas estructurales del pulmén como en la difusion de oxigeno. Esto significa
que esta especie no mostré plasticidad durante el desarrollo de las estructuras
pulmonares, estando expuestos a las variaciones de temperatura en estudio.

Una explicacién para ésto podria ser que la codorniz japonesa es un ave muy
precocial y en general, la aparicion de la endotermia en el periodo post-eclosion,
ocurre mas temprano en aves precociales que en las especies altriciales (Ricklefs et
al., 1994; Dietz and Ricklefs, 1997) vy en polluelos de gallinaceas recién nacidos, la

termorregulacion conductual esta siempre bien desarrollada (Modrey y Nichelmann,
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1992; Tzschentke y Nichelmann, 1999). Seymour et al. (2008) encontraron
diferencias en el desarrollo de la capacidad de difusion de oxigeno en el pavo
australiano de matorral Alectura lathami, superprecocial y en el pelicano australiano
Pelecanus conspicillatus, altricial (Seymour et al., 2004; Runciman et al., 2005).
Para la misma masa corporal, los pelicanos muestran un menor consumo de oxigeno
que los pavos y el exponente alométrico de metabolismo versus masa corporal es
mayor en el pelicano que en el pavo, indicando que en el pelicano la tasa de
desarrollo es mas alta para compensar su bajo desarrollo inicial. En cuanto a la
capacidad morfométrica de difusion de oxigeno, encontraron menos capacidad de
difusion en los pelicanos durante el desarrollo post-eclosion, y el exponente
alométrico D O,-Mb fue apenas mayor en esta especie.

Para la falta de diferencias en el desarrollo de la morfologia pulmonar, otra
explicacion podria ser que estas estructuras no son plasticas tanto para altriciales o
precociales, al menos con los requerimientos térmicos usados en este trabajo, por lo
tanto no existiria un efecto ambiental claro. Asi, por ejemplo, en el pequefio roedor
altricial Phyllotis darwini, se ha reportado nula plasticidad en la morfologia pulmonar
contra requerimientos térmicos, pero si se observaron diferencias en su capacidad
termorreguladora (Canals et al., 2009a y 2009b).

El grosor de la barrera aire-sangre no mostré cambios en las diferentes etapas del
desarrollo. Los exponentes alométricos no difieren de 0 para los grupos ARE y BRE.
Este resultado es similar a lo encontrado en el pavo australiano de matorral y los
pelicanos australianos (Seymour et al., 2008). En individuos de diferente estados de
desarrollo de C. coturnix el grosor varié entre 0,37 y 0,57 um, un valor similar a
Meleagris gallopavo (Seymour et al., 2008) y cercano al de otros Galliformes, el cual
generalmente es alto, entre 0,25 y 0,39 um (Maina, 2002a). Estos valores contrastan
por ejemplo, con el grosor de la delgada barrera aire-sangre de los Columbinos
(Maina, 2002a; Figueroa et al., 2007; Canals et al., 2007), con un limite superior de
0,302 pum para Columbina picui (Alfaro et al., 2010). Esto probablemente se

relacione con el estilo de vida cursorial de los Galliformes, lo que comparten con
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otras aves como los Tinamiformes, cuya barrera aire-sangre es muy gruesa, tanto
como 0,469 um reportado en la perdiz chilena Notoprocta perdicaria (Figueroa et al.,
2007).

Tampoco se encontraron cambios significativos en la densidad de la superficie
respiratoria con exponentes alométricos negativos pero no diferentes de 0. La
densidad de superficie respiratoria fue baja pero cercana a la reportada en otros
Galliformes las cuales varfan entre 135 y 192 mm™ (Maina, 2002a) lo cual deja a C.
coturnix en el rango menor de este grupo, aunque Duncker (1974) ha reportado
mayores valores para esta especie.

El exponente alométrico para DO, en C. coturnix fue algo menor que el
reportado para M. gallopavo: 1,23 £+ 0,12, pero ligeramente mayor que el valor

reportado para aves adultas 0,71 (Maina, 2002a).
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8. CONCLUSIONES

Los valores de los parametros morfometricos, medidos en Coturnix corturnix
japonica, se asemejan a aquellos obtenidos por otros autores para aves
galliformes, es decir, sus pulmones serian inferiores a los de otras aves, lo
cual es atribuible a su estilo de vida y locomocidn.

C. coturnix japonica, como otras aves precociales, al parecer, presenta a corta
edad mecanismos para contrarrestar los efectos de las bajas temperaturas, ya
que al eclosionar lo hacen en un estado mas avanzado de desarrollo. Es
posible que debido a esto, no haya presentado dificultades que le hayan
exigido mejoras estructurales en sus pulmones para alcanzar una mayor tasa
metabolica. La exposicién a bajas temperaturas a una menor edad podria
descartar este problema, sin embargo, existe el riesgo de producir muerte en
las crias.

La falta de diferencias en los pardmetros entre los grupos de tratamiento y
control, podria deberse a una baja plasticidad de esos caracteres o, a que la
temperatura no fue lo suficientemente baja como para producir cambios a
nivel morfolégico, no obstante existe el mismo riesgo que actuando a una
edad muy temprana.

Las comparaciones con aves de tipo altricial serian ideales, para
complementar datos y descartar efectos que en este estudio no se pudieron

determinar con claridad.
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