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RESUMEN

Uno de los desafios mas urgentes que enfrenta la comunidad cientifica es realizar
investigaciones tendientes a comprender como los sistemas ecoldgicos responderan
frente a los distintos escenarios proyectados por el cambio climatico (CC), cuyo
principal efecto es el aumento de la media y variabilidad de la temperatura
ambiental. Se ha propuesto que las especies que no presenten estrategias fisiolégicas
ylo conductuales que les permita tolerar los efectos del calentamiento global, se veran
particularmente afectadas en su desempefio individual, con consecuencias negativas
sobre su adecuacién biolégica. En este contexto, en endotermos las tasas metabdlicas
se encuentran estrechamente relacionadas con la temperatura ambiental, por lo tanto,
a menudo se han considerado como indicadores de tolerancia fisiolégica a ambientes
térmicos especificos. Una medida que unifica en un organismo su maxima capacidad
termogénica y la minima produccion de energia que requiere para sobrevivir es la
expansibilidad metabdlica (EM), siendo la diferencia entre la tasa metabdlica maxima y
la tasa metabdlica basal. Asi, esta representa la capacidad aerdbica de los animales y
se asocia con el rango de temperaturas ambientales que los animales endotermos son
capaces de tolerar fisiolégicamente. Estudios previos han encontrado diferencias en la
EM entre roedores de climas desérticos y templados, lo que se asociaria a diferencias
en la tolerancia térmica. Sin embargo, algunos autores han sugerido que las especies
gue han desarrollado las mayores tolerancias fisiolégicas lo han hecho a expensas de
mantener la flexibilidad de esta tolerancia, existiendo una relaciéon negativa entre estos
rasgos. En este contexto, se evalud la flexibilidad fenotipica de la EM en respuesta a la
aclimatacion térmica en dos poblaciones del roedor nativo Phyllotis darwini. Los

resultados sefialan que la poblacion de P. Darwini en la localidad templada aunque



presenta una mayor EM en terreno, muestra una menor flexibilidad en esta variable
tras la aclimatacion térmica, lo que apoya la hipétesis de una relacion entre tolerancia y
flexibilidad fisiolégica. Por el contrario, los individuos de la localidad de desierto se
verian beneficiados al poder modificar su EM frente a las distintas condiciones
ambientales experimentadas en terreno, disminuyendo la produccion de energia
pudiendo enfrentar condiciones de altas temperaturas evitando la hipertermia y de
disminucién en la disponibilidad de alimento. Finalmente, estos hallazgos enfatizan que
para predecir como los organismos enfrentarian los cambios en el nicho térmico es
necesario evaluar en conjunto las capacidades termorregultorias en terreno, como su

respuesta a la aclimatacion.



ABSTRACT

Nowadays, one of the main challenges facing the scientific community is to conduct
research aimed to understand how ecological systems will respond to the different
scenarios projected by climate change (CC), i.e., the increase in the average and
variance of the environmental temperature. It has been proposed that species that lack
physiological and/or behavioral strategies to tolerate the effects of global warming will
be negatively affected. In endothermic, metabolic rates are closely related to the
ambient temperature, and therefore, such measurements have often been used as
indicators of animals’' physiological tolerance to specific thermal environments. A
measure that unifies the maximum and minimum thermogenic capacity is the metabolic
scope (MS), defined as the difference between the maximum and basal metabolic rate.
Thus, MS represents the animals' aerobic capacity and is associated with the range of
environmental temperatures that endothermic animals can physiologically tolerate.
Previous studies in rodents have reported differences in MS between rodents from the
desert and temperate climates, which could be associated with differences in thermal
tolerance. However, some authors suggest that species exhibiting physiological
tolerances can do so at expenses of its acclimation capacity. Within this context, the
phenotypic flexibility of MS in two populations of the native rodent Phyllotis darwini was
evaluated in response to thermal acclimation. The results revealed that rodents from
the temperate study site have a higher MS in the field in comparison to those form the
desert locality, but had lower flexibility in this variable after thermal acclimation. Those
results support the hypothesis that there is a trade-off between tolerance and
phenotypic flexibility. On the contrary, individuals from the dessert locality would benefit

of changing their MS in the face of the harsh conditions experienced in the field by



reducing energy production to avoid hyperthermia and also to deal with a decrease in
food shortage. Finally, we suggest to evaluate both the thermoregulatory capacities in

the field, as well as the acclimation responses of animals in order to predict how

organisms will face changes in the thermal niche.



INTRODUCCION

Uno de los desafios mas urgentes que enfrenta la comunidad cientifica, es realizar
investigaciones tendientes a comprender como los sistemas ecoldgicos responderan
frente a los distintos escenarios proyectados por el cambio climatico (CC). En relacién
a la temperatura ambiental, el CC gener6é un aumento de la temperatura promedio de
la superficie terrestre y oceanica en aproximadamente 0,85 °C entre los afios 1880 a
2012 (IPCC, 2014). Las proyecciones indican, que al término del siglo XXI, es probable
gque el aumento de la temperatura se encuentre entre 0,3 °C y 1,7 °C, con respecto a
los afios 1986-2005 (IPCC, 2014). En este contexto, la investigacién del efecto del
cambio climéatico antropogénico sobre la distribucién geografica de las especies,
evidencia que muchas de éstas ya no se encuentran en condiciones éptimas en
términos de su nicho térmico (Ackerly y col. 2010; Walther, 2010; Burrows y col. 2011;
Doney y col. 2012). Por ejemplo, un estudio de Kriiger y col. (2018) reporté un cambio
de distribucién geogréfica producto del CC en al menos cuatro especies de aves:
albatros de cabeza gris, petreles gigantes del norte y del sur y albatros errante. Estas
especies redujeron su area de distribucion al norte sin necesariamente ganar un nuevo
habitat hacia el sur. Las tres especies que se movieron sustancialmente hacia el polo
obtuvieron sélo pequefios porcentajes de habitat nuevo (albatros de ceja negra,
albatros de Tristan y petrel de menton blanco), mientras que se proyecta que dos de
estas especies (albatros de cabeza gris y albatros errante) experimentaran una
contraccion en su rango de distribucién en casi un 70%, bajo todos los escenarios de
CC 2050y 2100.

Se ha propuesto que las especies exhibiran cambios en su distribucién en

funcion a la capacidad de respuesta fisiolégica a la temperatura, lo que ha sido



demostrado en diversos estudios tedricos y experimentales (e.g., Root y col. 2003). De
acuerdo a esto, varias hipétesis consideran factores fisiologicos como una de las
principales limitantes del rango de distribucién de las especies. Las hipétesis basadas
en el efecto del clima sobre la variacion en los rangos de distribucion de las especies
son: la hipétesis de variabilidad climética, la hipétesis de clima extremo y la hipétesis
climética 6ptima, las cuales establecen que los parametros climéticos representan la
gran cantidad de variacion inter-especifica en el rango geogréfico, que es explicada en
altimo término por diferencias en las tolerancias fisiolégicas de los animales (Stevens,
1989).

El CC ha producido una diferencia en la temperatura media anual, pero
ademas una variacion temporal de ella, impulsada principalmente por los ciclos de
temperatura diarios y anuales (Walther, 2002). Los cambios en los ciclos de
temperatura durante los Gltimos 40 afilos muestran un incremento en la variacion diaria
desde 1975 (Walther, 2002). En las regiones polares este incremento ha sido de
aproximadamente 1,4 °C, en las zonas templadas de 1,0 °C y en las zonas tropicales
de 0,3 °C. Al mismo tiempo, las magnitudes de los ciclos anuales de temperatura
disminuyeron en 0,6 °C en las regiones polares, aumentaron en 0,4 °C en las regiones
templadas y se mantuvieron practicamente sin cambios en las regiones tropicales
(Wang y Dillon, 2014). Es asi, como los cambios en los patrones de variabilidad
climética con el calentamiento global son progresivamente mas conspicuos. El
aumento de la media y la variabilidad de la temperatura han alterado el entorno que
experimentan hoy los organismos. Sin embargo, a pesar que los efectos del aumento
de la temperatura promedio han sido evaluados previamente en diversas especies
animales, son escasos los estudios que se enfocan en los efectos directos e indirectos

de la variabilidad climética (pero véase Bozinovic y col. 2016, para un estudio en



ectotermos). Una hipoétesis que relaciona las tolerancias fisiologicas de los animales y
la variabilidad en el clima es la Hipétesis de variabilidad climatica (HVC), la cual
establece que las especies que habitan zonas ubicadas en latitudes mas altas
presentan mayores rangos de distribucion geograficos en comparacion con especies
mas cercanas a los trépicos. Esto seria debido a que los individuos presentarian una
mayor tolerancia fisiol6gica y/o flexibilidad fenotipica como respuesta al incremento de
la variabilidad climética con la latitud (Stevens, 1989).

Por otra parte, las especies han respondido a los cambios climaticos a lo
largo de su historia evolutiva a través de modificaciones fenotipicas por seleccion
natural, sin embargo, una de las principales preocupaciones relacionadas con el
calentamiento global es la rdpida tasa de cambio en el cual sucede. Asi, varios
estudios han sugerido que la capacidad de las especies para hacer frente a estas
condiciones estara estrechamente relacionada con la magnitud actual de su flexibilidad
fenotipica (Berteaux y col. 2004; Charmentier y col. 2008; Deutsch y col. 2008;
Gienapp y col. 2008; Hendry y col. 2008). Es de esperar entonces, gue a mayores
latitudes las especies enfrenten mejor los futuros cambios en el promedio y variabilidad
de las temperaturas ambientales, debido a que éstas presentarian una mayor
tolerancia y flexibilidad fisiolégica. Sin embargo, algunos autores han sugerido que las
especies que han desarrollado las mayores tolerancias fisioldgicas absolutas lo han
hecho a expensas de mantener la flexibilidad de esta tolerancia, existiendo un
compromiso entre estos rasgos (Stillman, 2003). Por ejemplo, un estudio en cangrejos
que habitan en tres localidades diferentes caracterizadas por climas templados,
subtropicales y tropicales mostr6 que las poblaciones con los limites térmicos
superiores e inferiores mas altos tenian la menor flexibilidad fenotipica o la capacidad

de aclimatacion para estos rasgos (Stillman, 2003). Por lo tanto, una mayor tolerancia



fisiolégica en el presente puede incluso ser contraproducente para enfrentar futuros
cambios en las condiciones ambientales, por lo que la evaluacién de ésta como la
capacidad de los organismos para enfrentar cambios en el nicho térmico sin evaluar su
flexibilidad puede llevar a conclusiones erréneas (Stillman, 2003).

A pesar de la larga data de la HVC, los estudios que han intentado apoyar
sus predicciones utilizando datos de tolerancia fisiolégica se han restringido
principalmente al analisis de los limites térmicos entre las especies ectotérmicas, sin
brindar un apoyo soélido a esta hip6tesis (Angilletta, 2009). Ademas, sélo un par de
éstos han considerado en sus conclusiones el rol de la flexibilidad fenotipica y las
aclimataciones de estas tolerancias, siendo en general utilizada la tolerancia y
flexibilidad fisiolégica como sin6nimos. En endotermos las tasas metabdlicas también
se ven afectadas por la temperatura ambiental (T,), por lo que a menudo se han
considerado como indicadores de tolerancia fisiolégica (Bozinovic y col. 2011; Naya y
col. 2012; Lovegrove y col. 2013). En efecto, la tasa metabdlica basal (TMB), que
corresponde al minimo nivel de energia necesario para mantener la homeostasis, ha
mostrado ser influenciada principalmente por la masa corporal (M.), pero también, por
los habitos alimentarios y las condiciones climaticas que experimentan los animales
(McNab, 1986). Por ejemplo, en un estudio realizado en 195 especies de roedores, se
encontré que la TMB se correlaciona negativamente con la temperatura media anual y
positivamente con la latitud, evidenciando la estrecha relacion que existe entre esta
variable y las condiciones ambientales (Naya y col. 2013). Por otra parte, la tasa
metabolica maxima (TMM), se encuentra asociada a la capacidad termogénica de los
animales y la maxima capacidad de transporte de oxigeno de metabolismo aerdbico,
siendo relacionada con los niveles de actividad y con los limites de tolerancia al frio

(Rosenmann y Morrison, 1974). Por ejemplo en roedores el TMM ha sido fuertemente



asociado con la temperatura minima que experimentan en el mes mas frio, sugiriendo
gque esta tasa permite a los animales soportar condiciones frias extremas, que ocurren
en cortos episodios de tiempo (Naya y col. 2012). Asi una mayor TMM se
correlacionaria con un aumento de la tolerancia de los animales a bajas T, y
especialmente con la capacidad de invadir climas frios (véase el modelo de expansion
de nicho térmico; Swanson y Bozinovic, 2011; Bozinovic y col. 2011). Una medida que
integra ambas tasas metabdlicas es la expansibilidad metabdlica (EM = TMM-TMB), la
que representa la diferencia entre la maxima capacidad termogénica y la minima
produccion de energia necesaria para sobrevivir. Asi, la expansibilidad metabdlica
representa la capacidad aerébica de los animales y describe en qué medida la tasa
metabdlica puede ser incrementada sobre los niveles basales de energia para realizar
funciones claves como la digestion, locomocién, crecimiento y reproduccién, siendo
sugerida como una variable que resume la capacidad termorregulatoria de los animales
endotermos (Maldonado y col. 2017).

Como modelo de estudio se utilizé el ratén orejudo de Darwin, Phyllotis
darwini. Esta es una especie que habita en un gradiente latitudinal en Chile entre los
23°S a 38°S, lo que lo posiciona como un buen modelo ya que vive en condiciones de
clima desértico en el norte del pais y clima templado mas al sur. En un estudio previo,
se examin6 la EM de dos poblaciones de Phyllotis darwini que habitan el limite norte
(27°58'S; clima desértico) y sur (36°12'S; clima templado) de su distribucién en Chile.
Se encontr6 que la EM medida en terreno diferia entre estas poblaciones, siendo
mayor en la poblacién ubicada en el limite sur. En el estudio se sugiere que los
resultados concuerdan con lo propuesto por la HVC, debido a que una mayor EM
permitiria a estos roedores termorregular fisioldgicamente en un rango mas amplio de

temperaturas ambientales, por lo tanto, tolerar fisiologicamente mejor las fluctuaciones



ambientales a esas latitudes (Maldonado y col. 2016). Considerando lo anterior, en el
presente estudio se evalud la flexibilidad fenotipica de la EM en ambas poblaciones de
P. darwini en respuesta a la aclimatacién térmica. De esta forma se pretende examinar
si las poblaciones que presentan una mayor EM en terreno también presentan una
mayor flexibilidad en este rasgo o si existe una relacion negativa entre ambas. La
evaluacién de esta hip6tesis permitira ampliar el conocimiento respecto a como los
roedores podrian hacer frente a cambios en el promedio y la variabilidad térmica
producto del CC y realizar mejores predicciones de la vulnerabilidad de las poblaciones

silvestres.

Hipotesis

Dado que existe una relacién negativa entre EM y Flexibilidad Fenotipica, las especies
que habitan en altas latitudes presentan una mayor expansibilidad metabdlica en
terreno y una menor flexibilidad fenotipica en este rasgo, en comparacion con aquellas

que habitan en menores latitudes.
Prediccion:

La poblacion de P. darwini que presenta una mayor expansibilidad metabdlica (limite
sur de su distribucion), mostrara una menor flexibilidad fenotipica en repuesta a la
aclimatacion térmica, en comparacion con la poblacién de P. darwini que presenta una

menor expansibilidad metabdlica (limite norte de su distribucion).



Objetivo General
Evaluar la correspondencia que existe entre la expansibilidad metabdlica y la magnitud
de la flexibilidad fenotipica de este rasgo en dos poblaciones del roedor nativo Phyllotis

darwini.

Objetivos especificos

1. Estimar la TMB en dos poblaciones de P. darwini que habitan en el limite norte y sur

de su distribucion geografica en respuesta a la aclimatacion térmica.

2. Determinar la TMM en dos poblaciones de P. darwini que habitan en el limite norte y

sur de su distribucién geogréfica en respuesta a la aclimatacion térmica.

3. Determinar la expansibilidad metabdlica (TMM — TMB) en cada una de las

poblaciones de P. darwini.

4. Evaluar si la poblacién con mayor expansibilidad metabdlica en terreno presenta una

menor flexibilidad en esta expansibilidad en respuesta a la aclimatacion térmica.



MATERIALES Y METODOS

Sitio de estudio y aclimatacion térmica

Los sitios de estudio corresponden a localidades que se consideran actualmente como
los limites norte (de aqui en adelante poblacion de clima desértico) y sur (de aqui en
adelante poblacion de clima templado) de la distribucion geografica de P. darwini:
Copiapd, Il Region de Atacama, 27°58'S, 70°36'S y Quirihue, VIII Region del Biobio,
36°12'S, 72°39'0, respectivamente. La localidad de Copiapd se caracteriza por tener
un clima desértico, cuyas temperaturas corresponden a: Tmegia = 17 °C, Tnax = 28 °C,
Tmin = 5,5 °C, mientras que Quirihue presenta un clima templado, con: Tpeda = 11 °C,
Tmax = 24 °C, Tmin = 3,9 °C. Los muestreos fueron llevados a cabo durante la estacion
de invierno 2017, evitando asi la temporada reproductiva de esta especie. Los
individuos fueron capturados utilizando trampas tipo Sherman y luego transportados al
laboratorio de Ecofisiologia Animal de la Universidad de Chile (33° 27'S, 70° 42'0O) para
realizar las mediciones de las variables fisiol6gicas. Los animales fueron mantenidos
en un periodo de habituacién durante una semana en cajas de plastico individuales de
35 x 25 x 15 cm con alimento para conejo (Champion S.A, Santiago, Chile) y agua ad
libitum, a una temperatura constante de 22 + 2 °C, con un fotoperiodo de 12L: 120 y
conforme a las sugerencias de “Guia para el cuidado y uso de animales en laboratorio”
del NIH (2011). Tras este periodo de habituacion los animales fueron aclimatados a
dos temperaturas (10 °C y 30 °C) durante cuatro semanas, para luego medir las tasas
metabdlicas basales y maximas en cada individuo. El nimero de individuos utilizados

por tratamiento se indica en la Tabla 1.



Determinacion de Tasa Metabélica Basal (TMB)

Las mediciones de TMB de los roedores fueron realizadas en condiciones estandar,
i.e., en individuos no reproductivos, en su fase inactiva, en reposo, a una temperatura
dentro de la zona termo neutral (ZTN) y en un estado post-absortivo, empleando un
sistema estandar de respirometria abierta. En este procedimiento, los roedores fueron
puestos en cadmaras metabdlicas de acero (2 L) que luego fueron ubicadas en un
gabinete (Sable Systems, Henderson, Nevada) a una temperatura controlada de 30 +
0,5 °C la cual esta dentro de la ZTN para esta especie (Bozinovic y Rosenmann, 1988).
La camara metabdlica recibi6é aire seco con un flujo de 750 mL min™, el que fue
controlado por un flujdmetro de masa (Sierra Instruments, Monterey, CA). Este flujo, es
considerado suficiente para asegurar una mezcla adecuada en la camara (Nespolo y
col. 2003). El aire pas6 a través de granulos de Baralyme (absorbentes de CO,) y
Drierite (absorbente de agua), tanto antes como después de pasar a través de la
camara metabdlica, siendo éste muestreado cada 5 segundos mediante un analizador
de oxigeno (FoxBox, Sable System, Henderson, Nevada). Los valores de consumo de
oxigeno se calcularon mediante la ecuacién de Withers (1977, Pag. 122): VO, =
[FR*60*(F; O, — Fe 0,)] / (1-F; O,), donde FR es la tasa de flujo en mL min™, y F; y Fe
son las concentraciones fraccionales de O, que ingresan y salen de la camara
metabdlica, respectivamente. La sefial originada en el analizador de oxigeno (%) y el
flujometro fue digitalizada empleando el sistema Universal Interface Il (Sable Systems)
y se registr6 en un computador personal empleando el software de adquisicion de
datos EXPEDATA (Sable Systems). La tasa metabdlica basal se estimé como el
promedio de 10 minutos de consumo de oxigeno, en el periodo de estado estable mas

bajo registrado durante la medicién. Puesto que P. darwini es un roedor nocturno,



todos los ensayos metabdlicos se realizaron durante su fase circadiana inactiva entre

las 9:00 - 17:00 h.

Determinacion de Tasa Metabdlica Maxima (TMM)

Se midi6 TMM en una atmoésfera de He-O, de acuerdo con el procedimiento descrito
por Rosenmann y Morrison (1974), en un respirometro de circuito abierto (Chappell y
Bachman, 1995). En forma abreviada, una mezcla de He (80%) y O, (20%) pasé6 a
través de un medidor de flujo volumétrico (Sierra Instruments, Monterey, CA), antes de
entrar en la cAmara metabdlica. El flujo se mantuvo a 1042 + 3 mL min™ para evitar que
la presién parcial de oxigeno fuese menor a 150 Torr, valor que se encuentra por sobre
lo que se considera como hipdxico (Rosenmann y Morrison 1974; Nespolo y col. 2003).
Luego, la mezcla de He-O, circulé a través de granulos absorbentes de Drierite
después de pasar a través de la camara donde se encontraba el roedor. La
temperatura de la camara (+ 0,5 °C) y la temperatura corporal del individuo fueron
continuamente monitoreadas. Se sigui6 el mismo procedimiento con todos los
roedores, los cuales fueron medidos a una temperatura inicial del gabinete de 5 °C, la
que disminuy6 a una tasa de 0,5 °C min™. Las mediciones se extendieron por 30 min,
tiempo en que todos los animales se encontraron hipotérmicos (T, < 32,5 °C), lo que
indica que estos llegaron a los niveles méaximos de produccion de calor. El valor de
TMM se estim6 como el promedio del minuto de consumo de oxigeno mas alto durante

la medicion.

Analisis de datos

Debido a la dependencia de la mayoria de las variables fisioloégicas de la masa

corporal, se realizaron analisis de regresion lineal (LRA) entre Mc y las tasas



metabdlicas. También se realizaron pruebas de normalidad y homocedasticidad de las
variables. Para analizar si existio un efecto significativo de la localidad y del tratamiento
de aclimatacion térmico sobre las tasas metabdlicas, se realiz6 un analisis de la
varianza factorial utilizando a la localidad y al tratamiento de aclimatacion como las
variables independientes. Cuando se encontr6 una correlacion entre las tasas
metabdlicas y la masa corporal, se utiliz6 un analisis de covarianza factorial
(ANCOVA). Para realizar los analisis estadisticos se usé el software R (R Core Team
2018), donde se trabaj6é con un nivel de significancia de P< 0,05. Todos los valores son

reportados como promedio + desviacion estandar (DE).



RESULTADOS

Los resultados indican que la masa corporal no difirié entre localidades (ANOVA,; Fy 3=
0,74, P= 0,39) ni entre tratamientos de aclimatacion (ANOVA; F;3= 0,79, P= 0,38,
Tabla 1). En cuanto a la relacién entre esta variable y las tasas metabdlicas, la TMB se
correlaciond positiva y significativamente con la M, en ambas localidades y
tratamientos de aclimatacion (LRA; r’= 0,37, P< 0,001), al igual que la TMM (LRA; r’=
0,60, P< 0,001) y la expansibilidad metabdlica (LRA, r’= 0,54, P< 0,001, Figura 1).

Tabla 1. Masa corporal, tasa metabdlica basal y tasa metabdlica maxima en dos

poblaciones de P. darwini aclimatados a dos temperaturas contrastantes.

Desierto Templado

10°C (n=8) | 30°C (n=12) | 10°C (n=7) | 30°C (n=8)

Masa corporal (g) 51,4+ 11,3? 499 + 16,9° 57,9 +13,6% 51,3 +6,9%

Tasa metabdlica basal

a b a b
(mLOh™) 74,6 +10,8* | 63,7+16,4° | 84,2+21,8 | 56,3+9,9

Tasa metabdlica

o> " 3458+ 81,2% | 261,4 +72,9° | 404,2 + 72,8% | 312,4 + 38,5°
maxima (mLO,h™)

Letras diferentes denotan diferencias significativas entre los tratamientos térmicos después de
un andlisis a posteriori de Tukey (P<0,05).

En cuanto al consumo minimo de oxigeno, se observo un efecto significativo del
tratamiento de aclimatacion sobre la TMB (ANCOVA factorial; F;3,=15,34, P< 0,001),
siendo mayor en condiciones térmicas mas frias. Por su parte, ni la localidad (ANCOVA
factorial; F130=0,19, P= 0,67) ni la interaccion entre ambos factores (ANCOVA factorial;

F130=2,48, P=0,12) influyeron de forma significativa en la TMB.




Por otra parte, la tasa metabdlica maxima difiri6 significativamente entre
tratamientos (ANCOVA factorial; F;3= 30,58, P< 0,001) y localidades (ANCOVA
factorial; F;3= 8,69, P< 0,01), alcanzando valores de hasta ~7 mLO,h'g™* en
individuos provenientes de la zona sur aclimatados al frio, pero no se observé un
efecto significativo de la interaccion entre ambos factores sobre la TMM (ANCOVA

factorial; F1 3= 0,38, P=0,54).

Expansibilidad Metabdlica (mLO.h )

400 o

200 4

20 30 40 50 ] 70 BO 80

Masa Corporal (g)

Figura 1. Relacion entre la expansibilidad metabdlica y masa corporal en dos
poblaciones de P. darwini provenientes de la zona norte y sur de Chile aclimatados a
frio y calor (10°C y 30°C).

Adicionalmente, se examind si existia una asociacion entre la TMB y la TMM
masa-independiente, para observar si los cambios en estas tasas estaban

relacionados, no encontrando una relacidon significativa entre ambas variables (LRA;



F136= 3,51, r’= 0,07, P=0,07).

Finalmente, para ambas poblaciones de P. darwini se determiné la presencia de
flexibilidad fenotipica en la expansibilidad metabdlica en respuesta a las aclimataciones
térmicas. Se encontré que la EM es afectada significativamente tanto por la localidad
(ANCOVA factorial; Fi30= 8,54, P< 0,01) y el tratamiento de aclimatacion (ANCOVA
factorial; F; 3= 15,99, P< 0,001), tomando valores menores en la aclimatacién térmica
al calor, asi como en la localidad del norte de Chile (Figura 2). Mientras que no existio
un efecto significativo de la interaccion entre ambos factores sobre la EM (ANCOVA
factorial; F130= 1,17, P=0,29). El cambio en la EM entre tratamientos de aclimatacion
fue un 41% mayor en individuos provenientes de la localidad de desierto en

comparacion a aquellos de clima templado.
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Figura 2. Medias ajustadas (corregidas por masa corporal) de la expansibilidad

metabolica de P. darwini de una poblacion de clima desértico y templado después de la



aclimatacion térmica a frio y calor. Las barras indican los intervalos de confianza (95%)
obtenidos para las medias.

DISCUSION

Con la finalidad de comprender cdémo poblaciones de roedores enfrentarian
fisiologicamente los cambios en la temperatura ambiente producto del CC, en el
presente estudio se examind, la flexibilidad de la capacidad termorregulatoria-- a través
de la expansibilidad metabdlica-- que presentan dos poblaciones del roedor P. darwini
que habitan en el limite norte y sur de su distribucion geografica en Chile. En general,
los resultados indican la existencia de diferencias en las variables fisiol6gicas
examinadas entre poblaciones y tratamientos térmicos de aclimatacion, especialmente
en relacion a la maxima capacidad termogénica de los roedores.

Las tasas metabdlicas son el reflejo de la tasa de gasto de energia quimica que
ocurre en un organismo (IUPS, Thermal Commission 2003). Como los tejidos varian en
su consumo de energia de acuerdo con el estado fisiolégico del individuo, las tasas
metabdlicas difieren en una escala continua de acuerdo con el nivel de actividad de un
animal y de las condiciones ambientales (Maldonado y col. 2009). En relacién a la
TMB, este estudio mostrd que el gasto energético minimo de P. darwini presenta
flexibilidad fenotipica y que es mayor frente a condiciones de bajas T,, alcanzando
valores similares para ambas poblaciones. Se ha sugerido que a bajas temperaturas
existe una mayor necesidad termogénica, o que se traduciria indirectamente en un
aumento en la TMB (Cavieres y Sabat, 2008; Maldonado y col. 2009). Una mayor
necesidad energética requiere un incremento en la ingesta, procesamiento y absorcion
de alimentos necesarios para la generacion de energia, mientras estos procesos

provocan un aumento del tamafio de los 6rganos viscerales, siendo los que poseen los



mayores costos energéticos de mantencion en los organismos (Gross y col. 1985,
Hammond y Janes, 1998). No obstante, la similitud de TMB entre ambas poblaciones,
no concuerda con el patron esperado. Dado que roedores de la poblacién desértica
experimentan T, medias anuales mas altas y a que existe una correlacion positiva
entre TMB y la pérdida de agua evaporativa (Tieleman y col. 2002, Maldonado y col.
2012), se esperaba que P. darwini provenientes de la zona norte del pais, presentaran
una menor TMB, particularmente en animales aclimatados a 30 °C. Sin embargo, la
TMB de los roedores de desierto aclimatados a calor fue similar a aquellos de la
poblacion templada con un valor promedio de 63 mLO,h™, cercano al valor esperado
(68 mLO,h™) para roedores segtin su masa corporal (Hayssen y Lacey, 1985). De este
modo, se necesitan estudios adicionales, que incorporen otras sefiales ambientales,
por ejemplo, mediante la elaboracion de experimentos factoriales de aclimatacion
térmica con y sin restriccién hidrica, para apoyar la nocién de que P. darwini de la
region templada presenta valores de TMB similares a los roedores de desierto
(Cavieres y col. 2017).

Al ser requeridos, los animales son capaces de elevar sus tasas metabdlicas,
cuyo limite es la TMM, que corresponde al gasto maximo de energia de un animal
durante un corto periodo de tiempo y se relaciona estrechamente con el consumo
maximo de energia disponible para termorregular (McKechnie y Swanson 2010). Al
igual que la TMB, la TMM se asocia a la latitud y a la T, a nivel global (Naya y col.
2012). Efectivamente, la variacién en la TMM en 48 especies de roedores es explicada
principalmente, por la temperatura minima del mes mas frio de la zona geogréfica
donde habitan, existiendo una relacion negativa entre ambas variables (Naya y col.
2012). En el presente estudio, la TMM de la poblacién norte y sur fue menor en los

individuos que fueron aclimatados a calor, ademas la poblacion templada presento las



TMM més elevadas en ambas aclimataciones térmicas en comparacion a la poblacién
desértica. Considerando que P. darwini de la localidad templada experimenta las
menores temperaturas minimas, estos hallazgos concuerdan con la nocion de que la
MMR permite mantener una T. a los organismos que son expuesto a una temperatura
ambiental bajo su ZTN en periodos cortos de tiempo (Naya y col. 2012).

La EM es una medida de la capacidad de un organismo para elevar su tasa
metabdlica por sobre la TMB, por lo que se relaciona con el rango de energia utilizable
por un organismo para realizar diferentes actividades (Clarke y Poértner, 2010). La EM
afecta diversas medidas relacionadas al desempefio de los animales, tales como su
habilidad locomotora, dominancia competitiva y agresion territorial, las que a su vez se
asocian con la capacidad de adquisicion de alimento, crecimiento y reproduccion
(Guderley y Portner, 2010). Asimismo, dado que se relaciona con la producciéon minima
y maxima de energia, la EM se asocia con el rango de temperaturas ambientales que
los animales endotermos son capaces de tolerar fisiol6gicamente. Un estudio previo en
P. darwini que examiné la EM en las mismas poblaciones de la zona norte y sur de
Chile utilizadas en este trabajo, evidencio que la EM medida en condiciones de terreno
es mayor en individuos provenientes de la localidad templada (Piriz, 2016). Dicho
estudio concluyd que los resultados concuerdan con la HVC, dado que, a mayores
latitudes existe una mayor fluctuacion estacional de las temperaturas por lo que los
individuos que presentan una mayor expansibilidad metabdlica o capacidad
termorreguladora se verian beneficiados. En el presente estudio, la EM difirio
significativamente entre poblaciones y también entre los tratamientos de aclimatacion
térmica. Phyllotis darwini proveniente de la localidad templada presenté una mayor EM,
siendo en promedio ~17 % mas alta que la presentada por los roedores de la poblacién

desértica. Ademds, para ambas poblaciones, los individuos aclimatados a frio



presentaron en promedio valores de EM mas elevados en comparaciéon a los
aclimatados a calor, lo que es coherente con los hallazgos previos. Sin embargo, al
calcular la magnitud del cambio en EM entre tratamientos térmicos para cada localidad,
se encontré que ésta fue un 41% mayor para la localidad de desierto en comparaciéon
con la localidad templada. Aunque este resultado sugiere que la flexibilidad fenotipica
para la EM es mayor en individuos provenientes de la poblaciéon de desierto, lo que
estaria dado principalmente por una reduccién en la capacidad termogénica a altas T,
los resultados se deben considerar con cautela debido a que no se encontrd un efecto

significativo de la interaccién entre localidad y tratamiento.

Se ha sugerido que las especies con mayores tolerancias fisioldgicas en terreno
tendran una menor flexibilidad en esta tolerancia en respuesta a la aclimatacion
térmica, por lo que ser una especie mas termo-tolerante en el presente puede ser
incluso perjudicial para enfrentar futuros cambios en las condiciones ambientales
(Stillman, 2003). Los resultados en conjunto evidencian, primero, que existen
diferencias intra-especificas en la EM y que esta variable en ambas poblaciones
presenta flexibilidad fenotipica en respuesta a la aclimatacion térmica. Segundo, el
hecho de que la localidad templada presente una mayor EM en terreno, pero una
menor flexibilidad en esta variable tras la aclimatacion térmica apoya la hipétesis
propuesta por Stillman (2003). Se ha propuesto que una elevada EM es a menudo
beneficiosa cuando el alimento es abundante o facilmente accesible y menos
importante e incluso desventajosa, cuando la disponibilidad de alimento declina (Auer y
col. 2015). Por lo tanto, presentar flexibilidad fenotipica en este rasgo, particularmente
tener la capacidad de reducir la EM, puede tener una ventaja competitiva en un futuro

ambientalmente inestable con suministros de alimentos mas fluctuantes, y



temperaturas méas variables y elevadas (Canale y Henry, 2010). De esta forma, no
seria conveniente mantener niveles altos de produccién de energia constantes, ya que
lidiar con el exceso de calor generado por esta maquinaria metabdlica seria perjudicial
cuando se experimentan T, elevadas y también porque la mantencion de esta
maquinaria requiere de una mayor conversién de alimento en energia (Figura 2). Estos
hallazgos remarcan la necesidad de incorporar la flexibilidad fenotipica en estudios de
tolerancia térmica y cambio climatico, debido a que la evaluacién de las tolerancias
s6lo en condiciones naturales como una medida de los organismos para enfrentar
cambios en el nicho térmico puede llevar a conclusiones erroneas (Stillman, 2003).
Dentro del contexto del cambio climatico, en la zona norte de Chile,
especificamente para la region de Atacama, se espera para fines del siglo XXI, un
aumento entre 2 - 3 °C en todas las zonas climaticas (Julia y col. 2008). Para la zona
centro-sur del pais, este aumento seria entre 2 - 4 °C (Garreaud, 2011), por lo que la
zona centro-sur del pais es probable que experimente un cambio de 2 °C, mientras que
la regién de Atacama de 1°C. De acuerdo a estas predicciones, P. darwini provenientes
de la zona sur serian mas vulnerables al cambio climatico, ya que un incremento en la
T, podria sobrepasar sus capacidades termorregulatorias al mantener una elevada EM
en comparacion a las poblaciones de desierto. Sin embargo, si sus capacidades de
dispersion lo permiten, P. darwini podria ampliar su rango de distribuciébn hacia
latitudes mayores, dado el aumento esperado en las T, producto del calentamiento

global.



CONCLUSION

Este estudio muestra que Phyllotis darwini presenta diferencias poblacionales
en su expansibilidad metabdlica, pero ademas en la magnitud de la flexibilidad
fenotipica de esta variable fisioldgica. Los resultados apoyan la hipotesis de Stillman
(2003), debido a que se encontré una relacién negativa o entre la EM observada en
terreno y la flexibilidad de este rasgo en respuesta a la aclimatacién térmica. Individuos
provenientes de la poblacion de desierto al parecer se ven beneficiados al poder
cambiar su EM frente a las distintas condiciones ambientales experimentadas en
terreno. Los individuos de un clima desértico, podrian disminuir la produccion de
energia pudiendo asi enfrentar condiciones de altas temperaturas y evitar la
hipertermia y también enfrentar de manera efectiva una disminucion en la
disponibilidad de alimento. Por el contrario, P. darwini provenientes de la zona sur o
clima templado serian mas vulnerables al CC. Efectivamente, una mayor EM, permite a
estos individuos enfrentar en la actualidad las menores temperaturas ambientales que
se experimentan a mayores latitudes, pero la menor flexibilidad fenotipica encontrada
para esta poblacion, les otorga una desventaja al momento de enfrentar los futuros
cambios en el promedio y variabilidad en la variable climatica, producto del CC
antropogénico. Finalmente, estos hallazgos enfatizan que para predecir cémo los
organismos enfrentarian los cambios en el nicho térmico es necesario evaluar las
tolerancias térmicas en terreno, asi como también las capacidades de aclimatacion de

las variables fisiol6gicas subyacentes.
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