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RESUfUEN

En rnsectos se han descrito tres pat!"ones de intercambio gaseoso: continuc

ilGCo), cíciico (lGC) y discontinuo (lGD), siendo los dos primeros de carácter ancestral y

el te¡-cero una novedacl que habría aparecido en formá convergente e ¡ndeoend¡ente Én a:

menos cinco texa, y del cual no hay regrstro en Phasmatodea. Se han propuestc seis

hipóiesis sobre el origen del IGD, s¡endo las más estudiadas la Hídrica y la Ctón¡ca

(hipoxia/h¡percapnia), y dados ¡os antecedentes evolutivos que explican la aparición dei

IGD, no es posible Cesca!"tar que este patrón se encuentre en este orden de lnsectos.

Con el sent¡do de apoyar o descartar a la H¡pótes¡s Hídrica, en este trabajo se

analizó la tasa de producción de CO2 asociada a la pérciida de agua evaporat¡va toial a

través de un grad¡ente tármico (10, 20 y 30 'C) en adultos de Agathemera cÉssa. un

fásmido altoandino de Chile central, cuya condición amb¡ental durante invierno es subnlval

(hipoxta/hipercapnia) y la de verano es xédcá. Las mediciones se efectuaron utilizando r"rn

sistema de fluio continuo de ai.e seco pasando a 200 ml min-r por un periodo de 24 h y

ciclo L:O de 12:12 h, con el fin de registrar tanto el perÍodo de reposo como el de

activ¡dad.

Durante e! período de reposo, A. 6€ssa exhibió lcs tres patrones de ¡ntercambio

gaseoso, destacando la utilización del IGD preferenlemente a I0 'C (85% de los

individiros). A medida que la temperatu!'s aumentó, el IGCO fue el pat!-ón más frecuente,

siendo utiiizado por e! 100% de los ¡ndivlduos a 30'C. Los componentes del ciclo

(amplitud, período y ftecuencia) estuvieron fuertemente !nfluenc¡ados por ei incremento de

la temperatura ambientai, obseryándose un aumento sustancial de los pieos de

producción de CO: y su frecuencia, y r.rna concomitante dism¡nuc;ón de la duración del

ciclo, Ia que estuvo determinada principalmente por las fases C y F. Duranfe el período de

act¡v¡dad de los individuos. los pat!'ones con ciclo se modificaron a mntinuos, con un



aumento signif;cat¡vo de la tasa metabólica. !r.lo se observó efecto de la temperatura sob.e

la tasa de pérdida cie agua, a excepción de las hembras a 30 .C, cuyo valor fue

aprox¡madamente el doble respecto de "!0 y 20 'C. A¡ separar la pérdida de agua

evaporativa toial en sus componentes cuticular y respir"atoria en aquellos patrones con

ciclo, se observó una contrib¡-¡ción del 80 y 20%, respectivamente, cllya proporción no

difirió entre 10 y 20 "C. En fos tres patrones de intercambio gaseoso existió una

asocjación directa y significati,re entre la tasa de producción de C()2 y la de pérdiCa de

agua.

Los resultados sug¡eren que la H¡póles¡s Hídr.ica, debe ¡-eehazarse, pues no sena

una expl¡ceción para el srlrgimiento cel iGD en A. crassa. dado que a mayores

temperatu¡"as, donde se perd¡ó más agua, este patrón desapareció. Por otra pade, la baja

contribución del agua perdida poa |espiración respecto a la via cuticr,¡!ar, sugiere un balo

aporte Ce este componente al ahorro y balance hídrico de los individuos. Nc obstante. ei

hábitat subterráneo de esta especie y su historia de vida sugieren que la aparición de IGD

podría explicarse por un conjrinto de factores. entre ellos la condición amh,¡ental de

hipercapnia (H. Ctón¡ca) y la ba.ja demanda metabólica asociada al sistema de

retrcalimentación regulatoria de FO: V PCO, {H. Neuronal). Se concluye que la presenc¡a

dei IGD podría estar subestimada en otros taxa de insecios y artrópodos, al ser med¡dos

bajo cond¡ciones en dcnde este psirón no necesariamente puede expresafse.
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AESTRACT

In insects ha'",É ireen des..rire.i thre* gas exchange patterns: centinLlcus (IGCO).

cycl¡c (lGCi and d¡scont¡nuous (lGD), being the fi¡st tl+ro an ancestrai cha!"acter and the

third a novelty that would have appeared convergent anci inclependenfly in at least five

taxa, and úf which no feccrd in Phasn:stcdea. Sii.. hypotheses have been pfeposed aboltt

the ,origin of the lGD, being the most studied the Hig.ic and Chthonic

(hypo-xic/hypercaf)nic). and giveÍ! the evolutionary background to exptain the appearance

of tne lGD. we cannot rule ort that ihis paite!-n is present in ihis orCe!"of insect.

With regard is sijpport or disprove the Hjür¡c Hypothesis. this study examined the

rate of COz production associated with the lotal eyaporátive vrater loss th!.ough a thermal

grad¡ent (10, 20 and 30 "C) in adults of Agathemen crassa, a high-Andean phasmid of

cenl!-al Chjle. whose enviicnrnenta¡ üonditton CunnE winter is sub-nivel

(hypoxic/hypercapnic) and sumnier is xeítc. The fieasurements were conducted using a

continuous flow systern with dry air Dassrng 200 ml mirr'r fo¡- a period of 24 h and cycle L.

D of 12.12 h. in o¡der to .ecord both resr anC ¿ciivity pe!"iods.

É,t rest, A- cressa sh{lwed ihree patterns lf gas exchange. highl¡ghting ihe use of

IGD preferably at 10 'C (85% of inijiv¡duals). As the tempeÉture ¡ncreased, the IGCO

pattem was more frequent, being used Ío¡ 100% ai incl¡v¡drrals at 30'C Cycle components

(empl¡tucje. period and frequenoy) weie strongly influenced by ihe ambient tempe!'aiure

¡ncreases, observing a substantial ¡ncrease on peaks of CO: product¡on and the¡r

frequency, and a concomitant decrease in the duration of cycle, wh¡eh was determined

primarily by C anC F pháses. DL¡r¡nü activity per¡od cf inCavicuals, the petterns were

changed to coniinLrous cycle, with a significant ;nc!-ease ln metabol;c rate. There was no

effeci of tempe!'atr¡!"e on wate!"loss !"ate exeept for" the Íemales at 30'C which vaiue was



ebout twice that 10 and 20 'c. tsy partjrrcning t.tal evaooratíve wate!- toss ¡n rls cuticutar

and respiratory components in those cyclic patterns. there was a contribut¡on of g0 to 2üc¡¡

.esoectively whose proportion does not diffe¡ between 10 and 20 "c. ln all three pattems

of gas exchange there was a "Jireci and significant associaticn between co2 pr"cduction

and water ¡o§s rates.

The results suggest that H¡gr¡c Hypóthesis rtuaLtid not be an explanat¡on for the

emergence of IGD in A. c¡assa, since at higher temperatures, where more water is lost,

this pattern disappeared tuloreove!", the low contribution of cuticular water loss over the

respirat¡on one. suggesting a low cúrtriilution of th¡s ccrnponent to saving and water

balance of individuals. l-lowever, the ufide!"ground habitat of this species and ¡ts life history

suggest that the appearance r:f IGD could be expláined by a eombinat¡on of factors.

including the envirónmental condition of hypercapnia (Chthonic ¡-i.) and iow metabolic

demand assoc¡ated with PO: and PCOz feedback regulatory system (Neural H.). We

conclude that the presence of the IGD may be underestimated ¡n other taxa of ¡nsects and

arthropods, because they may ha'¡e been measureC under cond¡tio'ls where this pattern

may not necessar¡ly be expressed.
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1. INTRODUCCIÓT{

La resp¡ración de los insectos no sólo depende de la mera difusión de los gases a

'raves de las estrLlcturas resp¡ráIorias sino que corresponde a un proceso más comple¡o

que depende de facto!-es como !a temperatura, la d¡spon!b¡lidad de agr,ta y la cono¡cior

hipoxia/hipercapnia (Chown & Nicolson 2004).

Al iguai que todos los seres vlvos. i¿s insectos pueden ser cataiogados como

estructuras dis¡padoras de energia, capaces de adqu¡rirla junto con nutrientes de forma

activa desde el ambiente. modificando tanto a este últin'io corno a sí m¡smos (Chown &

Nicolson 2004). Consecuentemente. y en respuesta a condiüiones amb¡entales adversas,

los insectos pueden migrai" en busca de rnicrocl¡mas más aptos para su desa!'rollo.

Cuando esta respuesta conductria! es insuficiente pai'a modular lc¡s eJectos del eambio,

los ¡nsectos pueden evadir estas condiciones adversas a través de modificaciones

fisiológicas durante sus períodos activos ylo de dormancia o reposo (Danks 2002, 2C07).

Las respuestas que los insectos pueden efectuar hacia el ambierite están

estrechamente relacionadas con la regulación fisiológica. la que depende, en último

término. de ia energía produc¡da a trar,és del metabolismo de los sustratos (Chcwn &

Nicolson 2004). Esta energia metabólica representa la "¡ntens¡dad" de func¡onam¡ento en

una siiuación dada (Nespolo et aI.2007), además de pe¡'mitir la adquisición de recursos

ad¡c¡onales pere crecet, reprodurir$e y/o ser partícipe de Ias interacciones propias de una

comunidad ecológica (Chown & Nicolson 2004).

Dado que el Ínetabolismo de ios insectos durante los periodos de reposo y

activ¡dad es generalrnente aeróbicc {Chown & Nicolson 2004), es pos;ble determinar la

tasa metabófrca de un anima! mediante la medición del consumo de oxÍgeno y/o de la



lik;eración de cor ascciaclos e ics p!'ocesos cxid:tivos de los sustr"atos rschmldrNieise¡

'1997, chown & Nicolson 2004.). En esie contexto. es importante dist¡nguir entre el

caiaboi¡smo oxidativo como un ofoceso a nive! celula¡" i!.espiración) y el rnte!"cambro

gaseoso ccmo la transferencia fisica de gases entre le atmósfere y los tejidoslhemolinfa

(Lighton 1994).

En este último proceso. ias capacidades y estrateg¡as de los ¡nsectos pueden

cons¡derarss ccrno el cruce de ¡ntereses entre ia fis¡clogía, la ecclcgía. Ia etolcgÍa y la

evolución (Lighton 'í996). Son, Ce hechc, respuestas de t¡po adaplativas las que ha

encontrado la mayoría de los lnvestigadores en relación a eventuales des\,¡aciones de los

patrones de tasa metaból¡ca. En este sentlcio. interrupciones en algunos componentes del

metabolisr.rlo de inver.ebrados han sido sugeridas como adaptaciones f!"ente a la

desecación (Alpert 2006).

Las significancias adaptativas dé estas respuestas aún son desconocidas, dado

los co!"nplejos patrones de ¡ntercambio gaseoso presentes en algunos ¡nsectos iNespclc

el. al.2OA7). En este grupo, los patrones respiratorios han s¡do clasificados en tres ttpcs

princ¡pales. intercambio de gases continuo, cíclico y discont¡nuo (Gibbs & Johnson 2004).

En primer" lugar, el ¡ntercamb¡o de gases continuo (IGCC) (Figura 'i) t¡eñe lugar

medlante mov¡m¡entos ventilaicrjos que promueuen le difusión y/o convección de los

gases, y en donCe los esprráculos se mentienen abiertos constantemente {Cho'¡yn &

Nicolson 2004).
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Figura l. lntercamb¡o gaseoso continuo (IGCO) en Aphodius fossor (Scarabaeidae),
medido a 15 'C. Chown & Holter 2000.

El intercambio de gases cíclico (lGC) (Figura 2) consta de una producción

constante de COz con pequeñas variaciones dadas por los períodos de act¡v¡dad y/o

ru¡dos aleatorios. Este patrón respiratorio se caracteriza por presentar picos periódicos de

producción de COz, seguidos de valles de baja l¡beración de este compuesto (Chown &

Nicolson 2004).

6

Tirire (rnio)

Figura 2. lntercambio gaseoso ciclico (lGC) en Drosophila melanogaster (D¡ptera),

medido a 25 "C. Red¡bujado de Williams et al. 1997.
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En contraste, ei interc¿mbic de gases d¡scont¡nuo ilcD) iFigura 3) se caracteriza

por presentar picos de producción de coz interc¿lados por períodos de nulo intercambio

gaseoso. De esta fo!"ma, en este patrón respi!'atorio es posible distinguir t!"es fases (Figura

4), Ias que están asoc¡adas e la apertura y ciene cle los espiiácutos (chor¡¡n & Nicolson

2OA4): 1) fase O (open), ¡a que corresponde al pico cle liberación de CO: generado por la

apertura de los espiráculos; 2) fase e (c/oseo), la que es generada por el cierre de los

espiráculos formendo yalles pcsteriores a la fase o; y 3) fase F {flutte4, en donde una

leve liberación de co2 antecede a Ia fase o producto de !a ape!-tura intermitente de los

espi!'áculos (Chown & N¡colson 2004).

123

Hours

Figura 3. lntercambio gaseoso discontinuo (iGD)
medido a 24 "C {Bosch et al. 2C00).

en Omorgus radula (Coleopte.a),

d'
U

4
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Figura 4. Fases del intercambio gaseoso discontinuo. Medición obtenida desde una pupa
de Aftacus atlas (Lepidoptera) (Hetz & Bradley 2005).

El estudio del IGC y del IGD en ¡nsectos, ha tenido un sesgo en términos de la

divers¡dad de especies, s¡endo los taxa más analizados los coleópteros y otros ¡nsectos

holometábolos (Chown et al. 2006). Filogenéticamente, Marais et al. (2005) sug¡eren que

la evolución de los patrones de ¡ntercambio gaseoso en ¡nsectos rad¡ca en el IGC como el

carácter ancestral del grupo. En este contexto, el IGD pareciera haber evolucionado

independientemente sólo en unas pocas especies de d¡stintos órdenes, dentro de los

cuales tamb¡én se presentan los patrones cíclico y continuo (Figura 5).

Se han propuesto al menos seis h¡pótes¡s para expl¡car el origen del intercambio

gaseoso cíclico y discontinuo: (1) Hipótesis Hídrica, la que ¡ndica que el IGC y/o el IGD

representan una adaptación a ambientes xéricos, limitando, de esta forma, Ia pérd¡da de

agua evaporativa (Buck et al. 1953, Levy & Schneiderman 1966); (2) Hipótesis Ctónica-

hídrica, la cual plantea que el IGC y/o el IGD representan una adaptac¡ón a amb¡entes

hipóxicos/hipercápnicos, limitando al mismo tiempo la pérdida de agua evaporativa

(Lighton & Berrigan 1995); (3) Hipótesis de daño oxidativo, cuya estrategia plantea que el

IGC ylo el IGD reducen el daño oxidativo durante los períodos de baja demanda de



oxígeno (Hetz & Bíadley 2005); ia) Fiipóiesis de prop¡edac eürergente, !a cual señaia sue

el IGC y/o el IGD representan un ep¡fénómeno no-adaptat¡vo que surge de la inieraccior¡

entre eios s¡stemas de ret!'oalimentación que regr"ilan e! intercambio gaseoso con una

demanda mínima (chown & Hclter- 200s), (5) H¡póiesis de protección ante invasores, en ta

que el IGC y1o el IGD son una adaptac¡ón que incrementa la frecuenc¡a de cierre de los

espiráculos para disminuir así el riesgo de infestación por parásitos (Harrison ei a!. 2001),

y i6) Hjpótes¡s Neurcnal, Ia qr,:e asocia la hipóiesis de Propiedad Emergente con los

sensores de POz y PCO: del sistema nervicso (Maihews & Wh¡te 201 1). Sin embargo, la

mayoría de los debates se ha centrado en las dos pi"¡meras hipótesis (Chown & Nicolson

2C04, Gibbs 8. Johnson 2004 Marais et a!. 2005, t,Jespolo ei at. 2007).
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Figura 5. Filogenía de inseclos que indica ei(los) patrón(es) de intercambio gaseoso
exhibido{s) por distintas espec¡es dent¡"o de cada orden lrlótese que el patrón respiratorio
discontinuo se presenta en sólo 5 de 30 órdenes de insectos. al¡sentándose en
Phasmatcdea, mientras que el cíclico y el continuo han side observados en todos los taxa
estudiados. s¡endo el primero la condición ancestrai del resto (rnodif¡cado de fulara¡s et al
2005)



Para ei orden phasmatodea, existe un déficit de información resDecto al

intercambro gaseoso, sin embargo, los patrones descr¡tos hasta ahcra muestran |a

presencia cie los mecan¡smos ciclico y cont¡nuo (Marais et al. 2005). No obstante, dados

los eniecedenlos evoiutivos que expi¡can Ia eparición del ¡niercambio gaseoso

discontinuo, no es pos;ble descartar que alguna(s) famil¡as de este orden presente(n) este

patrón.

Por otra paÉ.e. trabajos reoientes han Cado cuenta ds una impcrtante asoctacion

entre los patrones resplratonos y la pérdida de agua resp¡ratoria, hac¡endo érrfasis en la

contribucién de esta última a la párdida total de agua evaporat¡va en insectos (chown

2002). En este co.-ltexto. la pérdida de agua evaporativa ha s¡clo estucliada

experimentalmente en insectos que exhiben lGD, procediendo a part¡c¡onar el ¡ntercambio

gaseoso en slis componentes relativos a los espiráculos y la cutícrrla (Lighton et al 1993).

Una redr.lcción en la apertura contii"iua de los espiráculos podría favorecer un ahorro de

agua (Lighton et al. 1993). pdnc¡palmente durante la fase F, debido a la presión

endotfaqueal negativa generada por un fiu.jo ilajo y convect¡vo de gases A altas

tempefetu.as, Chappel & Rogowiiz i20CC) argumentan que, debido a altas iasas

metabólicas y pres¡ones de saturación del vapor de agua, la pérdida potencial de agua

respiratoda deber;a ser más alta y los iGD más pronunc¡ados. Sin emtraigo, y en

contraste a este arEumento, Chovün (2002) observó que lcs individuos abandonan ei IGD

cuando la conservación de agura se lorna critica. Por ejemplo, se ha reg¡strado Llna

especie de coleópte!"o que prácticamente no i¡tilizaha el IGD a altas temperaturas, y

cuendc lo hacíe, el periüdo que .omprendía el cierre de los espiráculos (aque! que

disminuye !a pérdida de agua), se reducía sustancialmente.
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Dados estos entecedentes. y sobre la base de las h¡póies¡s respecte or¡gen de ios

mecanismas de ¡ntercamb¡o gaseoso cíciico ir djscont¡nuo, en este trabajo se anal¡zará el

,] ¡os patrones presentes en lá especie altoandina Agathemee crassa (phasmatodea) ;r

su asociación con la pérC¡da de agua evaporativa. Ei ambiente donie habita Ia especie

es, durante el período invernal, de carácter hipóxicolhipercápn¡co (Jones 1999,

l\ilusselman et al. 2005), ya que utiliza refug¡os bajo tierra y nieve. mlentras que durante el

verano es extremadamente xérice¡. Trabajos preliminares, besados en experimentos de 4g

horas a 20'C, han logrado identif¡car un patrón de respiración discontinuo, cuya

frecuencia y magnitud pocl!"ían estar asociacias a la tempe!.atura amb¡ente y al nive! de

act;vidad de ios individuos.

1.1. Hipótesis

En lunción e los antecedentes eportados se propone las sigl¡ientes hipótesis:

Sj ios ciclos respiratorios discontinuos oi¡servados en A. crassa corresponden a un

mecanismo de ahoiro de agua. éstos debieran ser más acentuados a altas T", donde

las pérdidas de este !-ecurso deberían ser mayores.

La exisiencia de cicios discontinucs debería ser más acentuada en períodos de

reposo, y desaparecer o mod,ficarse a ciclos cont¡nuos ylo cícjicos en períodos de

aetividad.

Deberá existir una cúrreiación pcsitiva entre los cic¡os de liberación de CO2 y lcs de

pérd¡da de asua resptratorla.

a)

b)

c)

I



1"2. Objetivos

1.2.1 . Objetivo general

Determinar los patrones de intercambio gaseoso y su relación con la pérdida de

agua evaporativa en el fásmido altoandino Agathemera crassa a iravés de un grad¡ente

de temperature amb¡entel-

1.2.2. Objetivos específicos

Tento para machos ccrno pa!.a hembras en estaciío edulto, se plantean ios

siguientes objet¡vos.

a) Determinar el patrón de ¡ntercambio gaseoso a través de la producción de COz y

anal\zar los aspectos relacionados con sL¡ estructura (periodo, frecuencia, amplituci y

caracterizeción de las fases) e tres ternperaturas embientales contrastantes (10, 20 y

30'c).

b) Deie!"m¡nar la pérdida de agua evaporat,va toial asociada a cada patrón de

intercamb¡o Easeoso y !a contr¡bución relat¡va Ce ceda uno de sus componentes

(cuticular y respiratorio).

c) Analizar la posible correlac¡ón entre ambas variables de la f¡siología de A- c¡assa.

o



2. MATERIALESY MÉTODOS

2.1. Mode,o de estudi§

Agathemere crassa Elanchard. 1851 (phasmatodea: Agathemer¡dae) es un

fásmido hemimetábolo qtre habita amb¡entes cord¡lleranos de chile central. desde ei nc

Aconcagua (Reg¡ón de Valparaisoi hasta las Te!-mas elel Flaco (Región del Lib Bdo.

O'Higgins), por sobre la iÍnea de bosques hasta lús 300C m s.n.m., aproxlmadamente

(Camousseight 1995, Ve|a et al. 2A12). puede ser encontrado en sol¡tar¡o. en pareja o en

grupos con propo!-c¡ones de sexo y de tamaño corpo¡"al variable§, bajo y entre !"ocas, Ias

que generalmente se ubican cercanas a su aiintento principal, A,caena sp.. El ambiente

donde habita !a especie se caracteriza por poseer un clima frío de alta radrac¡ón solar, con

prec¡p¡taeiones gene!-almente en forma de nieve o granizo. las que pernraneeen entre 5 a

6 meses (mayo a octubrehoviembre) (Hoffrnann et al. 1998). Du.ante este irltirno perÍodo,

A. crassa permanece bajo refug¡os subterráneos, catacter¡zados por una baja

dispon¡bil¡dad de oxígeno y altas eoncentraciones de dióxido de carbono (-iones 1999,

Musseiman et ai. 20C5). rnientras que durante el per.íodo estival, la disponibilidad de agua

d¡sminuye. tornándose un amb¡ente extremadamente xérico (C. Veloso, comun¡cación

pe¡^sonal). Los datos obten¡dos hasta la fecha permiten p!-oponer a Agat'temera crassa

como une especie de hábitos nocturnos, que presenta su mayor act¡vidad durante el

período de oscuridad (Camor-rsseight 1995. C. Veloso, comun¡cac¡ón personal).

Machos y hembras poseen Ltn marcado dimorf¡smo sexual en cuanto a tamaño

coporal, alcanzandc una masa de 4 g y 13 g, respectivament€ (Th¡enel 2010).
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2.2- Captura y mantenc¡ón

Dufante sept¡embre de 201C" corfespcnCiente a in¡cios Ce pr¡mavera, se cepturó

rn rotal de 20 lndivlduos adultos {1C hembras y 1ü machos) desde la localidad altoand¡na

cle Lagunillas (33"25'S 71'28'W, 2400 m s.n.¡i ), Región Metro!^ro¡itana. Chile central

Una vez trasladados ai labüratorio y Curante icda su permanenc;a, !os arimales

fueron dispuestos en .ajas plásticas separadas por sexo, dent!.o de cámaras termo-

reguladas eon foto-períodos diarios de L.O de 14:10 hrs a 20:5 "C, y alimentados con una

diela ad l¡bilum de Acaena sp/er;ders, su alirnento natural.

?.3. Resp¡rometría

Ei !'esp¡rómetro utillzado fue similar ai de otros autores (e.9. Chappe!l & Rogov;itz

2000, L¡ghton & Tu!"ner 2004, Nespolo et al. 2007), el que consiste en un s¡stema ab¡erto

de flujo continuo (200 mi m¡n-r). del cual se remreve el CQ; y e! vapor de agua presentes,

utilizendo columnas de cal de hidróxido Ce ba:'¡o (Baralym@) y anhíd!"ido de sulfato Ce

calc¡o (Driedta@), respect¡vamente. En este estadr:, el aire ingresa a la cámara metabólica

cJe vielrio de 127 ml (aque¡la que cúntiene el animal), la que se enorent!-a dentr"o cle la

cámara termo- y foto-regulada. Pcsielioifiienie, el ai;'e fluye a trar,és cie un anelizador de

vapor de agua Sabie Systems internaiional@ {Las Vegas. Nevada, FtrUU}, modelo RH-

300, luego del cual el aire se filtra nuevamente por Drierita@, para ¡uego pasar por el

analizador de CO2 Sable Systems intefnationalo. moCelo FOXBOX Finalmente, e través

de la inteffase Ui2 de la m¡sma marca anter¡or. los datos son exportados 2l coüputador,

en donde son analizados mediante ei soirw*are ExpeData (Sabie Systems lnternational@)
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versión 1.0.3. Tanto al inicio como al término de ¡a medición, se realizó una línea de base

de 15 min para estabilizar los nlveles de los gases del sistema.

Las mediciones de producción de CO, y de pérdida de agua evaporativa (TEWL)

tuvieron una durac¡ón de 24 hrs, con el fin de registrar los períodos de actividad y de

reposo de ¡os ¡ndividuos; y se realizaron a tres temperaturas ambientales contrastantes

(10, 20 y 30 'C), con un foto-período L:O de 12'.12 hrs. Cada individuo (10 machos y 10

hembras) fue medido una sola vez por cada temperatura. La toma de datos fue cada 5 s.

La masa corporal (m6) de los individuos fue registrada con una balanza digital de

precis¡ón t 0,01 g, tanto al inicio, como una vez finalizada la medición. De esta manera, el

valor de m6 utilizado en el análisis de los datos correspondió al promedio entre ambos

momentos, el que no tuvo variación significativa a través de los tratamientos térm¡cos

(ANOVA medidas repetidas: F=2,66; p=0,08). Sin embargo, se observó una diferenc¡a

significativa de la m¡ respecto al sexo, presentado las hembras un mayor tamaño corporal

que los machos (F=118,68; p<<0,01), lo que da cuenta del marcado dimorfismo sexual de

la especie. La Tabla 1 muestra los valores promedio de masa corporal (1 DE) de cada

individuo medido entre los 3 tratamientos (10, 20 y 30'C).

12



Tabla 1. L4asa corporal prómad¡o entre tratamlenios de individuos adultos de A. crassa.

individuo m,, (g)

t\il1

M3

M4

u]5

M12

M13

Mi4
M15

H2

H3

H4

H6

H7

H10

H12
H13
ts14

2.45 0.05

2.26 0.09
2,54 0.16

1 ,84 0,18
) 2^ n 1A

2,25 0,20

3.16 0,17

2.44 0.06

2,37 0,07
2 qt n lÁ

6,00 0,23

5,49 0,05

5,46 0,20

4,66 0,29

6.31 0,39

4,94 0,09

6.87 0,22

7,06 0,38

5,02 0,24

Promedio é 2,4o 0,34

Promed¡o ? 5,6E 0,E4

2.4. Determinación de patrones de intercambio gaseoso

Las trazas de prcducc¡ón de COz fueron categor¡zadas comc continuas, cÍcl¡cas o

discontinuas por ¡nspección, según el método propuesto por Mara¡s et al. (2005), en el

cual el patrón discontinuo es rápidamente identif¡cacjo, debido a la p!'esene¡a de las fases

C y F. Sin ernbargc, en ausenc¡a de estas fases, la identificaciÓn de los Cemás patrones

se basa en el principio de la presenc¡a de picos regulares de producción de CO2. Según

los autores, al trazar una línea por el centro de la traza de producción CO2, LIn patrón

cíclico tendrá una menor cantidad de puntos (<30o/c) bajo ésta, y se caracterizará por

IJ



poseer períodos e inter-períodos oados por los picos de prodr:cción de co, (Figura 68).

Al contrario. s¡ el porcentaje de datos sobre la línea es >30%, el patrón corresponderá a

'.rno con nuo y las f[rctuaciones entre ios valores máximos y mínimos de producción de

coz, en estr¡cto rigcr, no serán regulares (Figura 6A). En aquellos individuos en cuya

med¡c!ón se observó nrás de un patrón respirator¡o, se utilizó la regla de s¡mple mayoria

p!'opuesta por Terblanche et ai. (2008), en donde se opta por el pairón predom¡nante en

cuanto a número de datos o. en olras paiabras, a su mayor duración. Cabe mencionar

que en el análisis de cada patrón, só¡o fueron incluidos aqueiios datos corespond¡entes al

patrón predominante.

0.o5

0.0,t

0.o3

0.02

0.ot

o

-,0.o I L
0

¡]l¡i

Figura 6. Método de ¡dentificación de patrones respiratorios según Marais et al. (2005). El
patrón resp¡rator¡o continuo iA; desde Pensphaeria sp.. Blattociea) posee >30c/o de los
datos sobre ¡a línea central (linea roja), presentando fluctuaciones irregulares entre los
puntos máximos y mínimos. EI patrón resp¡ratorio cícl¡co (B; Cormocephalus e/egal?s,
Ch¡lopoda) posee <3üo/o de los datos sobre la linea central, presentando periodos
regulares entre p¡cos. ModiÍicado de Marais et al. 2005.

I ime imir)

14



2.5. Ccmponentes evaluados

Los cornponentes evaluados en los patrcnes resp¡rator¡os que presentaron

ciclicidad (lGD e IGC) flreron: tasa de em¡sión de CO: (yCO:), frecuencia y per¡odicidad.

Asimismo, tanto pera las fases Cel IGD (O, F y C). co:-no para los valles y picos del lGC,

fueron evaluados su volurnen y tasa de em¡sión de CO:, y su duración. El patrón

respiratorio continuo sólo fue anal¡zado en func¡ón de su tasa de emisión de CO: (VCOz).

El cambio metabólico dada una diferencia de "10 .C (ero) se estimó según la

rd
/IMs,\r. r.

ecuac¡ón O,r=(#i;l ' '' . donde TMS¡ 1r l, corresponden a la tasa metabóllca estándar

(producción de CO:) y la temperatura en la condición "i" (SchmidtNielsen 1997).

En insectos gre exh¡ilen patrones resp¡ratorios con c¡clicidad (lGC e IGD) es

positrle separar el agua que se pierde a iravés de la cutícuia y de la respiración (Bosch et

al. 2000, Chown & h¡icolson 20C4) asumiendo que durante los periodos de cierre tctal o

parc¡al de esp¡ráculos, es decir, las fases C y F (en IGD) y el valle (en ¡GC), ta pérd¡da de

agua sería sólo a través de la cutícula, m¡entras que durante la fase O é el pico de

producción de CO:, la pérdlda de ague obtenida representa a la pérdide Ce agua total

(cuticular y respiratoria). De esta forma. la pérdida de agua respiratoria puede ser

calculacla como Ia dllerencia entre la pé!-dida de agua evaporativa total y la cuticular,

cLlyas tasas de emisión de CO: fueron expresadas en porcentaje respesto a la pérdida

total y anal¡zadas como proporcion.

Asociado a ¡o anter¡or, Bosh et al. (2000) indican que, al menos en las medic¡ones

realizaclas en el escarabajo A. raduia, en !a tiaza correspondiente a !a pérdlda de agua no

es posible distingu¡r entte las fases C y F del lGD, dif¡riendo visualmente esta traza de la

de producc¡ón de CO:. Sin embargo, al contar con ambas trazas sincron¡zadas, se realizo
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la separación ce estas fases en la traza de pérdica de agua en base a ia de proouccion

de co2, con el f¡n de cuantificar y anal¡zar pos¡b¡es diÍerencias entre ambas fases de ra

lasa de Dérdida de agua.

2.6" Análisis estadístico

El anális¡s esladístico se realizó e través de pruebas paramétricas y no

paramétr¡cas, según el t¡po de dato y ei cumplimiento de los supuestos de normalidad,

homocedasticidad e independenc¡á.

El efecto de !a temperatura sobre las tasas de proCr_icción de CO2 y de pérdida de

agua se estud¡ó med¡ante un áná¡isis de varianza para medidas de repet¡das (ANOVA

m.r.), luego del cr:al se aplicó Lin análisrs de ¡a eovarianza (ANCOVA) por cada

tratamiento térmico, r.rtilizando la masa corporal como covariable. El ero de la tasa

metabólica entre los tratamientos iérmicos también fue analizado mediante un ANOVA

m.t.

Para evaluar la proporción de los patrones de intercamb¡o gaseoso entre los

tratamientos té,"micos, se util¡zó la prueba de Chi-cuadrado. Las d¡fereñcias en las tasas

de produccrón de CO¡ y de pérdida de agua entre los patrones Ce intercambio gaseoso.

fueron analizadas mediante las pruebas no pararnétricas U de Mann-Whitney y de

Kruskall-Wallis, !'espectivamente

Para comparar la tasa Ce producc¡ón de CO2 entre ef período Ce act¡vidad y e¡ de

reposo, se aplicó la prueba de W¡lcoxon (por pafón y iratamiento térmico). Mientras qr.re

pa!'a la tasa de pérdicla de agua se utilizó !a p;-ueba de T de Student (por tratamiento

térmico).



Para c€da temperatura y sexo, se caracteriza:-on los dist¡ntos cornponentes de los

ciclos de intercambio gaseoso (lGD e IGC): iasa de producción de co: promeciio (vco:),

amplitud (tasa de produccién de co2 máxima), frecuencia ir período. En cada una de ias

fases dei IGD (C, F y O) y del tGC (valle y pico) §e cuantff¡có su duración, votumen y tasa

de CO2 emitido, así como también su volumen y tasa de pérdida de agua. En el caso del

IGCO, solamente fueron cuantifieadas sus tasas pi"omedio de producción de COz y HzO.

Las potenc¡aies d¡ferencias en ampl¡tud, período y frecuencia de ios ciclos entre

los tratam¡entos térmicos fueron estlrdiadas a través de la prueba U de Mann-Whitney. La

tasa de pérdida de agua masa especlfica entre las fases det IGD a 10 y 20 "C. fueron

anal¡zadas mediante un AIIOVA m.r. y la prueba de Kruskal-Wallis, respectivamente,

mientras que para las fases del lGC. esta diferencia se estudió a través de la prueba de

W¡lcoxon.

La proporción entre la pérdida de ague cuticular y la respiretoria fue analizaCa con

un ANOVA rn. r.

Finelmente, para concser la relación entre las tasas de producc¡ón de CO2 y de

pérd¡da de agua, se real¡zó un análisis de regresión lineal entre ambas variables para

cada ti"atam¡ento térmico y además, pa!"a un ejemplo rep!"esentat¡vo de cada patrón.

Todos los análisis estadisticos fueron realizados colt el apoyo bibliográiico de (Za;'

1996), considerando un nivel de significancia del 5olo. Todos los valores se presentan

como promedio + DE ó EE, según sea e! caso.
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3. RESULTADO§

3.1. Producción de CO?

3.1.'1. Produccién de CO; seqún temperatufa

La elevación de la temperatura proyocó un aumento significativo de Ia tasa Ce

crooucción de CO: (ANOVA m.r.: F12,30¡=26ü,04; p<<0,00r). AI controlar por masa corporal

en cada t¡"atamienio térmico. se observó sue tanto machos comr¡ hembras ¡iberan la

rnisma cant¡dad de CO: IANCO\¡A a 1O 'C: Fr1 1aJ=1 ,67 p=0,22. A 20 .C: Fir.r¿r=0,001 :

p=0,97. A 30 'C: F,1 14;=0,06; p=0,81) (Fiqura 7).

20
Temperatura ('C)

Figura 7. Efectc de la ternperatura sobre Ia tasa Ce producción Ce CO2 cn adultos de A.
crassa. Se ind¡can valores prornedio - DE. Letras cÍist¡ntas tndican diferencias
signif¡cat¡vas.

^tf
.C

o(J
- ¡U

10

¡ó

2,A

0,0



EI Q ro calcuiaco (Tabla 2, Fisura g) no tuvo diferencias significativas entre los

intervalos de temperatura (ANOVA m.i. F¡,15¡=0,0ü5; p=0,95), sin embargo. se encontrc

efecto del sexo ent!-e 20-30 "C (F1r,rs;=.1i,344; p=0,004), donda las hembras presentaron

un Qro mayo!'al de los rnachos (Unequa! N HSD. p<0,05).

Tabla 2. Valores de Qlsde machos y henrbras en estadío adulto de A. crassa.

__ eri: ir¡:¡ ,cl_..t LE_9q1:c-:o c; t DE
l\¡acnos 1.84 O,3i 1.7S 021
Hembras 1,99 r 0.38 2.O7 + 0,34

3,0

2,A

d' 1,s

1,0

0,0
o10 (10-20'c) o10 (20-30"c)

Figura 8. Qro calculado a partir de la prcducción de CO2 en los tratamientos térm¡cos y
entre machos y hembras. Se indican valores promed¡o + DE. Letras d¡stintas indican
diferencias signiflcativas.



3.1 .2. Caracterización de patrones de intercamb¡o gaseoso

3.1.2.1. Presencia de patrones de intercamb¡o gaseoso según temperatura

En los tres tratamientos térmicos aplicados (10, 20 y 30 .C), se observó una disímil

presencia de los 3 patrones respiratorios (véase Tabla 3 y Figura 9). considerando el total

de individuos medidos (10 machos y '10 hembras), a 10 'C sólo se observó la presencia

de patrones respirator¡os con ciclicidad: un 850/o presentó lGD, mientras que el 15%

restante exhibió lGC. A 20 "C, se observó la presencia de los tres patrones: un 600/o

presentó IGCO, un 25% exhibió IGC y un 15% mostró lGD. Finalmente, a 30.C no se

observó presencia de patrones cíclicos, debido a que el i00% de los individuos exhibió

rGco.

Tabla 3. Porcentaje de presencia de los tres patrones respiratorios identificados en
hembras y machos en estadío adulto de A. crassa en las temperaturas medidas.

IGC IGCO IGD IGC IGCO
Machos
Hembras

2oo/o

1A%
2oo/o

11Yo

100%
IOAYo

Oo/o Ao/o

Oo/o O%

20o/o 60%
30% 60%

OYo

004

SOYo

90%

20

IGD IGC IGCO
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Figura 9. Porcentaje de presencia de patrones resp¡ratorios en el total de individuos de A.
crassa medidos a tres temperaturas.

Al evaluar a nivel inter-sexual la frecuencia de los patrones respiratorios a las tres

temperaturas med¡das, no se presentaron diferencias significativas QG 0,925; dÉ5;

p=O,97). Sin embargo, al eliminar el factor sexo, se observaron d¡ferenc¡as significativas

entre la proporc¡ón de patrones respiratorios presentes en los distintos tratamientos pC=

48,45; dÉ4: p<<0,0001). A l0 "C, existió sign¡ficat¡vamente una mayor presenc¡a de

patrones cÍclicos (lGD e IGC) respecto a 20 "C y más aún a 30 'C (véase Tabla 4).

Asim¡smo, la presencia de estos patrones a 20 "C fue mayor que a 30 'C.

Tabla 4. Chi-cuadrado para la proporc¡ón de patrones respiratorios presentados en las
temperaturas medidas.

Tratam¡ento ("C) Chlcuadrado ffi df p

s
oo
o
(ú

oo{,
o(,
o
Itl
o-

rIGD
EIGC

trtcco

10 -20
10-30
20-30

22,3
40,0
10,0

2 <<0,00001

2 <<0,0001

2 0,007
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A 10 "C {Figura 10A}, ia tasa metabéliea n1asa específ¡ca registrada en aquellos

ind¡v¡duos que exhib¡eron 1GD no dif¡rió de aqueila observada en aquellos con IGC

(Prueba U cle Mann-Whiiney: Z=-1,0, p=0,31) Aslmismo. a 20'C (F¡gu¡'a 108) tampoco

hubo diferencias en la tasa metabólica masa específice entre los d¡siinios patrones

(Pfueba de Kruskar \¡/a!!is. H-0.81. p=A Z1

0,1 0

0.09

0.08

:* 0.07

-,t o.oo
-c

E o,o5

d o,o¿o) onq

0,02

0,01

nnn

0,25

a,2a

0,15

0,'10

0,05

0,00

Figura 10. Tasa metabólica de ¿. c?"assa ut¡lizando diferentes patrones Ce intercambio
gaseoso a 10 (A) y 20'C (B). Se rndica promedio t DE.

20"C n.s. B
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3.1.2.2. lntercambiaGaseoso Disconlinuo

La presencia de! lGD fue cbservada a 1a y 2A'C sólo durante el período de

ieposo oe los indiv¡duos, en donde fue posible ideniificar claramente las 3 fases que

ca!'aetenzan a este patrón respirator¡o iTailla 5) Al iespeeto, la Figu!'a 11 muestra cuatrc

registros representativos del lGD, exhilrido por machos y hembras a '10 y 20 'C.

Tabla 5. Resultados descriptivos del intercambio saseoso discontinuo {lGD) exhibido por"

individuos adultos de A. crassa a 10 y 20 'C.

10 'c
Machos (n+) Hembras (n=r)
¡ledia DE Media DE

2C',C
Machos (n=2) Hembras (n=1)

wLe¿¡a of n¡eaá- of
l''4b iS)
YCO, (ml CO, h 'i
Amplitud iml CO2 h"]i
Frecuenc¡a {mHz)
PerÍodo (h)

Fase C
Volumen de emis ón (pL1

Duraeión (mln)
Tasa emisión (!!L min 

1)

Fase F

Volumen de em¡srón (lLL)

Duració¡ (mini
fasa emisión (irl min"1)

Fase O
Volumen de emisión (uL)
Durac¡ón (m¡n)

Tasa emis¡on i1L,- min 1)

2,33 4,23 5,75
0,160 0,020 0,292
0,548 0,232 1,053
0,235 0,140 0,187
1,98 1,24 1,78

31,60 16,12 62,33
21,90 7,95 28,14
1,375 0,379 2,315

151,O7 114,38 221,72
82,48 55,40 74,58
1,705 0,280 3,?O3

108,61 30,59 24A,O2
16,53 2,59 19,04
6,623 1,610 12,667

2,33 0,i S 5,49
0,307 0,025 0,6i 1

0,771 0.163 2,133
a s17 -n.436 0,883
0,38 0,15 0.35

1-1,84 2,78 16.C
6,89 1,S6 6,34

2 034 0,176 3,059

36,00 8,87 50,7
12,14 4,74 10,9 1

3,055 0.462 4,649

104,26 11,85 i53 I
11,32 2.82 7,59
a 2-1/t 1 aa-7 1^ a-71

0,86
0,069
0,,181
0,069
0,56

38,38

0,997

118,37
49.40

75.47
1,59

3,912



o
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9

Figura 1'1. Cuatro registros representativos del patrón de ¡ntercamb¡o gaseoso
discontinuo presentados en machos (A y C) y hembras (B y D) a l0 (A y B) y 20 'C (C y
D) durante el período de reposo.

Al analizar el efecto de la temperatura sobre los componentes del IGD (F¡gura 12)

se observó una dependencia d¡recta y significativa de la amplitud (Prueba de Mann-

Whitney: Z=-2,268', p<0,023) y la frecuencia del ciclo (l=-2,646; p<0,008), con un

aumento de 1,5 y 2,5 veces, respectivamente. Por su parte, el período del ciclo varió

inversamente alaT.(Z- 2,646; p<0,008), disminuyendo 2,5 veces de l0 a 20 "C.
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Figura 12. Efecto de la temperatura ambiental sobre componentes del IGD en A_ crassa
durante el período de reposo (promedio t DE). Todas las diferencias son significativas
(p<0,05).
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3.1.2.3. !ntercambia Ga,secso Clollcó

La presencia de! IGC fue observada a 1C y 20'C, sólo durante el per-íodo de

reDoso 0e los indiv¡duos, y en donde fue posible ident¡f¡car tanto los vailes como los picos

de emisión de CO:, distribuidos de forma regular a lo largo eje la medicién (Tabla 6). Ai

respecto, la Figura 13 mue§tra cuatro reE¡stros reptesentat¡vo§ del lGC, exhlbidos pcr.

machos y hembras en estadío adulto a 10 y 20 'C.

Tabla 6. Resultados descr¡ptivos del intercambio gaseoso cíclico (lGC) exhib¡do por
ind¡v¡duos adultos de A- crássa a 10 ¡r 20 "C durante el período de reposo.

Machos (n=2) Hembras (n=1)
-Medra DE Medta - DE

[4achos (n=2) Hembras (n=3)
I\4edia DE lüedia DE

YCO, (mlCO, h 
r)

Amplitud (mlCO, h ')
Frecuencia (mHz)
Período (h)

Vaiie
Volumen Ce emisión (¡rL)

Duración imin)
Tasa emisión {¡rL min l¡

Pico
Volumen de emis¡ón {irLJ
Duración (min)
lasa emlsión {|lL m¡n-])

2,70 0,64 5,O2

0,064 0,002 0,070
0,349 0,165 0,352
0,555 0,003 a,444
o,57 0,02 0,63

26.03 g,s8 35,41
15,53 6.9 13,79
1,711 0.158 1,789

s4,54 43,31 120.5.,
18,03 4,21 20 1g
5JA2 1,201 5 96S3

2,40 A,20
0,101 0,043
0,361 0,03
2,302 0,337
0,13 0,01

8,064 2,313
2,96 0,S5
2,737 0,097

45,35 0,216
5,67 0,23
8,00s 0,368

5,75 4.7 2

0,125 0.073
1 ,277 4,7 44
1,B34 0,012
of5 fl oo?

9 A27 4,34
/ at u,Jo
3,639 i,067

97,55 43,18
6.9i 0,34
14,18 6,59

Al analizar el efecto de Ia temperatura sobre los componentes del IGC (Figura 14)

se observó una dependencia di.ecta y s¡gnificativa de la frecuenc¡a del cic¡o (Z=-2,23.,

p<0,025), aumentando 3 veces su valor de 10 a 20 'C. Por su pañe, el período del ciclo

varió inversamente a la T, (2=2.23. p<0,025), disminuyendo aproximadamente 2.5 veces

de 10 a 20'C. No se encontraron d¡ferenc¡as s¡gnificat¡vas en la ampl¡tud del ciclo dado el

cambio de temperatura I,Z=-1,64, p=0,10).
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Figura 13. cuatro registros representativos del patrón de intercambio gaseoso cíclico
presentados en machos (A y C) y hembras (B y D) a f 0 (A y B) y 20 .C (C y D) durante el
período de reposo.

10 20

Temperatura ('C)

Figura 14. Efecto de la temperatura ambiental sobre componentes del IGC en A. crassa
durante el período de reposo (promedio t DE). Todas las diferencias son significativas,
excepto para la amplitud.
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3. .1.2.4. !ntercambia Gaseoso {:ant¡nuo

Este patrón respltatorio, cafacterizado por la ausenc'a de valles y p¡cos requlares,

fue registracio tanto en e¡ periodo de reposo como en e¡ de actividad. sin embargo

durante el reposo de los ¡ndividÚos sólo se presentó a 20 y 30 'C. por otro lado, esie

patrón se pi"esentó en todos aquel,os períodos de act¡v¡dad Cistinguibles y en las 1r es

temperaturas rnedidas, Io que se anaiiza en n"iayor detalle en la parte siguiente (3.1.3.).

Para el período de reposo, la TaLrla 7 clesc!"ibe la tasa de produccién de CO, a 20 y 30 'C,

y la Figura '15 rnuestra cuatfo reg¡stros representativos dei IGCO exhib¡do por rnachos y

hembras en estadío adulto.

Tabia 7. Resultados descriptivos del ¡ntercambio gaseosc continuo (IGCO) exhibiCo por
individuos adultos de A. crássa a 20 y 30 "C durante el período de reposo.

Machos {n=6) HeirLrras (n=6) ¡lachos (n=10)

Media DE Media DEL4ed¡a DE ¡,¡edia DE
N¡b (s) 2,28 0,24 5,68 1,03 2,44 0,34 5,68 0,84
yCO, (rnl CO, h') 0,371 1,A4i 0,697 1,745 0,672 A)e 1,5-?6 0,393

Figura 15. Cuatro registros representat'vos del patrón respiratorio continuo exhibidos por
machos (A y C) y hembras (B y D) de A. crassa a 20 (A y Bi y 30 "C (C y D) durante el
período de reposo.
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3.1 3 Producción de CO2 Curante el per-íodo de ect¡vidaC

Durante el período de act¡v¡cac. entendido oomc el aumento abrupto, significativo

y manienido de la tasa metabolica en condiciones de cscuridad por un tiempo

determ¡nado, se observó que a 10 "c un 82.4oa de aquellos individ¡.¡os oue exhib¡eron

drscontinuidad respifatoria (lGD) en reposo, modifica!'on su treza de co2 a una cont¡nua

(IGCO), desapareciendo el c¡clo y sus 3 fases {F'gura 164). El 17,6a/o restante no

presentó período de activ¡dad, ¡^nanteniendo el IGD durante toda !a medic¡ón. Asimismo, el

l ll0% de aquellos inCividuos que exhibler"on IGC dui-ante su período de reposo,

mod¡ficaron su traza de CO: hacia |GCO en actividad (Figura 168).

Figura '16. Registros representativos de la modificeción del IGD (A) e IGC (B) a iGCO
desde el período de reposo a¡ de activ;dad durante el tratamiento a'10 "C. Nótese la
pérdida de cicl¡cidad durante e! período de actividad.

E

o()

-c

o()

Tieftpo ih)

T¡empo {h)
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La tasa metabóiica durante el períoCo de áctividad a 10.C en aqueltos inCividuos

que preseñta,'on lGD, fue sign¡f¡cativamente mayor a la exhibida durante el período de

reposo (Prueba de Wilcoxon. Z=3.30, p<C],001), con Lrn incremento promedto del 65%. Al

nc existir uná diferencia significativa en la tasá !.netabólica entre los individuos que

presentaron IGD e IGC (Mann-Whitney. Z=1,76, p=A,07 ), entonces se incorporó al anál¡sis

a estos últimos, cuya diferencia siguió siendo significativa (Z=3,62. p<0,0003), con un

incremento total de la tasa metabólica del 61% desde el período de reposo al de acUvidad.

La Figura 17 muestra un ejemplo de ia supemosición de las trazas de producción de CO,

durante el período de reposo y de acttvidad, pudiéndose obseryar que los valores de este

ú¡timo poseen r-rna magnituC simiiar a los generados durante los picos en reposo.

0.5 10
Tiempo (h)

Figura 17. Trazas de proCuc.jón de CO: duranle ios períodos Ce actividad y reposo (lGD)
a 10 'C.

En el tratamiento a 20 'C, e! 1C0% de los ¡ndividuos que exh¡bieron IGD e IGC

durante el período de reposo, mod¡ficó su traza de CO2 hacia IGCO en activ¡dad (Figura

l8A. y B, respectivamente) Por ot!'a parte, e¡ -100% de aquellos ind¡v¡cluc,s que exhib¡eron

IGCO durante el período de reposo, mentuvo este patrén en el perÍodo de actividad, per.o

con una mayor exacerbac¡ón de la traza de CO: (Figura 18C).

3,0

¿,4

i e,o

o
I r.o

O,C

?mr= 5,90g *--Act¡v¡dad
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Ai no contar con un n suficiente para apt¡car una prueba estadística cc,n los

individuos que exhibieron lGD, cuyas irazas superpuestas de CO: se muestran en la

Figura 19, e! análisis de la diferencia entre la tasa metaból;ca en reposo y en actrvidaci

consjderó a todos los indiv¡duos que presentaron c;c:jcidad en su patrón respiratoric a 2c

'C (lGD e IGC). De esta forma, se observó una diferencia s¡gn¡ficat¡va de la tasa

metaból¡ca entre ambos períodos (Wilcoxon: Z=2,52; p=A,ü,\. con un ¡ncremento del 67%

desde el período de reposo a¡ de actividad. Asim¡smo, la tasa metabólica C¡":rante el

periodo de actividad de los individuos que presentaron IGCO fue signilicativamente mayor

a la presente durante el período de reposo (Z=2,93: p=0,003), con un incremento del 63%.

Tiempo (h)

Figura 19. Trazas de producción de CO2 durante los períodcs de actividad y reposo (lGD)
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Al no encontrar diferenc¡as significativas en las rasas metabóficas entre ro=

lndividuos con d¡ferentes patronÉs respiratorios (¡GD, iGC e IGCO), tanto para el períooo

ce aci¡vidad como de reooso, se r"ealizó r¡n análísis qLle cons;deró a todos los ind¡v¡duos

medidos a 20 'C en ios cueles fue posibfe d¡stinguir su perÍoCo dé activ¡dad. La pruebá cje

Wilcoxon para muestras pareadas arrojó diferencias significativas de la tasa rnetabólica

entre ambos pe.íodos (Z=3,82, p=0,0001), con incremento del 65% desde el período de

reposo al de act¡vidad.

Finalmente, los indivjduos medidos a 30 "C (10C% IGCO), cuycs períodos Ce

actividad pudieron ser detectados, presenteron diferencias sign¡ftcativas de la tasa

metabóiica entre el períoclo de act¡vidad y el de reposo (Wilcoxon: 2=2.67; p=0,008), con

un incremento Cel 53% desde el período de reposo al de actividad (Figura 20).

-ie''':sg ii,l

Figu.a 20. Regisiro representativo de ia exacerbación del IGCO desde el período de
repcso a¡ de actividad en el tratamiento cie 30 "C.
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3.2. Pérdida de agua evaporatilrñ

3.2.'1 . Pérdida de agua evaporat¡va total según temperatura

La tasa de pérdida de agua evaporativa (en reposo) eumentó sign¡ficetivamente

durante el tratarnieñto a 30 "C {ANOVA m.r.: Fi:.:a¡=40,75; p<<0,001) (F¡gura 21). A

coni!-olar por masa corporal en cada tratam¡ento, se observó que a 10 y 20 .C tanto

machos como hembras no d¡fieren en la tasa de aguá perciida (ANCOVA a 10 .C.

Fr.r:r=0.23; p=0,64. A 20 "C. F¡,13,=§,01; p=9,9'1¡, sin embargc, a 30'C las hembras

perd¡eron una mayor cantidad de agua que los rnachos (ANCOVA a 30 'C: F p.¡.,=12.02;

p<0,01)

Temperatura ('C)

Figura 21. Efecto de !a ternperatura sobre la iesa de pérdida de agua en adultos Ce A.
cmssa. Se indican valores promedio r DE. Letras distintas corresponden a diferencias
significat¡vas.
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3.2.2. Carecterización de patrones de pérCida cie agua

3.2.2.1 . PérCida de agua duranle et tnterca¡j.ib¡c Gaseoso Dr'sccn#n{"ro

En Ia traza de pérdida de agua evaporativa exhibjda durante el lGD, fue posible

distinguir visualmente ¡a presencia de p¡cos y valles .esulares (Figura 23A). ¡os que fueron

menos acenruacios resoecto a la traza de produccién de co:. En los valles no fue posible

la diferen*acién de las tases c y F. po;"lo que se utilizó la treza de producción de cc2

como base para este ejetc¡c¡o, pudiendo cuantif¡ca!- entonces la TEWL, volumen de

pérdida y du!"ación de cada fase, incluyendo aciemás a la fase O (Tabla g).

Tabla 8. Resultedos descript¡vos de la pérdic{a de agua evaporativa de A. c/"assa durante
el ¡ntercambio gaseoso discontinuc (lGD) a 10 y 2A "C.

10 "c
lachos tn+, HeñOras 1r=di'
t¡'po,¡ DE - [/led,a DE-

Machos (n=2) Hembras {n.1)
N4edra DE - N4edra DE

2A "C

Mb (s)

Fase C

2,33 0,23 5,75 0,86 2,33 0,18 5,49

4,23 0.10 0.24
6,89 1,96 6,34
2.28 1,78 3,65

0,58 0,07 0.s 1

12.14 4,74 10,91
2,30 r,79 3 66

0,44 0,34 A,54
11,32 2,82 7.59
2,27 1.51 3,36

Vo,umen de pérC¡da (mg) A,iz
luractón r rrrn J -l cC

TL'/JL imoh , ))¿
Fase F

Volurnen de pérdida (mg) 3.62
Duracjón (min) 82,48
TEWL(mgh ) 2,2a

0,40 2,23 1,68
7,S5 28,14 11,07
1,10 3,97 2,12

2,06 5,64 6,33
55,40 74,58 49,40
1,O1 4,OO 2,20

Fase O
Voiumen de pérdida {mg) 0.68 0 3j 1,3S
Dur¿crón rmiÍ], 16 53 259 j9O4
IEWL rfrg h I ¿ ¿J 1,38 ¿,?5

o,71
1,59
2,23

Al analizar n']ediante un ANOVA Ce medidas repetidas las d¡fe¡encras de TEWL

masa específica entre las fases del IGD a 10 'c (Figura 22). se obtuvieron diferencias

sign¡ficativas entre éstas (Fp 3sy=1Q.§1; p=0,0003), dadas por Ia desigiraldad entre las

fases C y F respecto a Ia fase O (Pn-reba de TLikey HSD: p<0,001 pera ambes fases). N<:

se observó una diferencia significat¡va entre las fases C y F, obteniándose un promedio I

1E



EE de 0,83 + 0,08 mgHzO h-, g-'. Tampoco se observó efecto del sexo sobre Ia tasa de

pérdida de agua (F(r,30)=1,94; p>0,05). A 20 "C, las diferencias entre las fases del IGD no

fueron significativas (Prueba de Kruskal-Wallis: H12,e¡=0,27; p=0,87) (Figura 22)

1,05

i 1,00o
f o,ss(J

E o,so
É

] o,es
t¡JF 0,80

0,75

l0'c

a

F

Fases IGD

20'C n, s.
1,4

1,3

1,2

1,1

1

0,9

0,8

0,7

0,6
CFO

Fases IGD

Figura 22. Efecto de las fases del IGD sobre la tasa de pérdida de agua de individuos
adultos de A. crassa durante los tratamientos a 10 y 20 'C. Se muestran valores
promed¡o + EE y letras distintas indlcan diferencias significativas.
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Figura 23. Reg¡stros representativos de tres patrones distintos de pérd¡da de agua
evaporat¡va exhibidos por un m¡smo individuo (?mo = 4,9¿ g) durante los tratamientos
térmicos. En A, B y C se muestra el registro de TEWL a 1O,20 y 30 "C, correspondientes
a un patrón respiratorio de lGD, IGC e IGCO, respect¡vamente.
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3.2.2.2. PérdiCa de agua dürante el lntercambio Gaseoso Cícitcc

Al igual que en ra traza de producción de co2, fue posible ra distinción visual de

prcos y vaiies regulares iFigura 238), en ios cuales se cuantificó tanto ¡a TEWL, el

volumen de pérdida y la duración de las fases (Tablagt.

Tabla 9. Resultados descriptivos de la pérdida de agua evaporativa de A crassa durante
el intercamb¡o gaseoso cíclico (lGC) a 10 y 20'C.

@irL _tq
.'-,,¡ 

acir o iiir =z I - F,embrasin=a
[,']edia DE Medra DE [/ed,a DE Veo; Of
2,70 4,64 5,02 2,40 0,20 5,47 0,75

Votumen de pérd¡da (mg)
Durac¡ón (min)
TEWL (mg h 

1)

Volumen de pérdida (mg)
Duración (min)
TEWL (mg h 

r)

0,89 0,23
15,53 6,S
3,72 0,85

1,0c
18,03

0,34
4,24
0,90

0,64
19,79
1 ,80

c,63
2A.19

1 ,92

0,85
2,96
2,11

c,21
5,67
2.21

1,14

o.17

0.15
0.56
1,6S

0,12
0,34
1 ,62

0,04

026

4,22

5,50

0,65

554

Valle



,Al evalua!-la tasa de pérdida de aglta masa especifica producida en cada fase dei

IGC (Figura 24), se obser'ró qr:e en ninguno de los tratam¡entos hübo diferencias

significativas entre ellas (Prueba de Wilcoxon: a '1C 'C Z=1,60., p=0,12 A 20 "C Z=1,83;

p=0,07)

2,00

1,80
Y

-,t 1,60
.g

R r¿o
:E

E 1,2a
J

ñ 1,00
F

0,80

0,00

l0'C n.s.

Valie Peak
Fases IGC

1.20

1 ,10

1,00

0,90

0,70

0,60

20"C n.s.

Valle Peak
Fases IGC

Figura 24. Efecto de las fases del IGC scbre ia tasa de pérdida de agua de individuos
adultos de A. crassa durante los tratam¡entos a 10 y 20 'C. Se muestran valores
promedio + DE y letras distintas indican diferenc;as significatjvas.
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3.2.2.3. Pérdida de agua duranle el lntercambio Gaseoso Continuo

Durante el IGCC, la traza de Dérd¡da de agua sigu¡ó el mismo patrón que el de

producción de CO¡, con ausenc¡a de p¡cos y valles regu¡ares iFigura 23C). cuyos valores

de TEWL se muestran en la Tabla 10.

Tabla 10. Resultados descript¡vos de la péfdida de agua evaporal¡va de A. crassa Curante
el intercambio gaseoso continüo {IGCO) a 20 y 30 'C.

20 "c 30 "c
Machcs (n=6) Hembras (n=6) l,4achos (n=9) Hembras (n=10)

tuled¡a DE i¡edia DE Media DE l,4edia DE

Mb (s)

TEWL (mg h1)

2,28 4,24 5,68 1,03 2,46 4,29 5,68 0,84

2,39 '-1,96 5,30 1.66 4,18 0,60 S,85 2,85
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3.2.3. TEWt según patrón de intercamb¡o gaseosó

En aquellos tratamientús térrnicos donde se exhibió más de un pat:"ón respiratorio

\.4,0 y 20 'C), la tasa de pérdida de agua masa específica no presentó diferencias entre los

distintos patrones identificados. A 10 "C (Figura 25A), la tasa masa específica de ague

perd¡da de los indivicuos que exh¡bieron IGD no se diferencia de aquelios que rnosiraron

IGC (Prueba de Kruskal-Wallis: l-.is,26,='1,01; p=0,79). Asimismo, a 2D "C (Figura 258) el

tipo de patrón respiratorao no tuvo efectos sobre la tasa de pérdida cle agua masa

específ¡ca (H,2,1¡¡=2,35; p=0,31 ).

18

L 1,6
i 1a

I¡nct"

= 
","

r¡,J C.4
F

0.2

0,0

10"C n.s. A 20"c n.s. B

iGD IGC IGCO

1,8

1.6

1,4

1.2

'1 .0

0,8

0,6

(1,4

0,2

0,0

Flgura 25. Efecto dei tipo de patrón resp¡ratorio sobre la TEWL masa específica durante
los tratam¡entos térmicos a 10 (A) y 20 "C (B). Se indican promedios t DE.
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3.2.4. TEWL durante el perÍodo de actividad

Durante el período Ce aciividad se observé Lln aumento sustancial de Ia TEWL

masa especifica. La Figu,'a 26 muestra que durante los tratam¡entos térm¡cos a 1A y 20

"C. la tasa de pérd¡da de agua sufr¡ó un aumento significativo del 71% desde el Deríoda

de reposo ai de act{vidad {a 10'C t113i=8,58, a 20 "C irr¿;=9,37; ambos p<<0.001),

mientras que a 30 "C, esta variable presentó un aumento del 48% (t(7)=4,48 p=0,003).

o)

o
E

E
J

=ut
F

4,0

3,0

2,5

)ñ

1,5

0,5

0.0

Temperatura l'C)

Figura 26. Tasa de pérdida de agua durante los períodos de reposo (banas negras) y de
actividad (barras blancas). Se indican valores promedio + EE y diferencias significativas
entre ambos períodos en cada tratamiento térmico dadas por la Prueba de t (p<<0,05).
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3.2.5. Contribución relativa de le pérdida de agua cuticular y resp,rstoria a la

pérdida de agua evaporativa totai

La Tabla 1 1 muestra la contrlbuc¡ón reiativa de la pérdida de agua mediante la

cutícula y el sistema resp¡ratorio a la pérdida de agua total en aquellos indiviciuos que

exhibieron patrones respiratorios ciclicos (lGD e IGC a 10 y 20 "C). La prueba de ANOVA

de medidas repetidas, en cl¡yo análisis se utilizó la proporc¡ón entre el agua eváporativa

perdida vía cutícula y vía respiración (Tabla 12), ind¡có que la cLrt¡cular fue

s jgnificativaménte mayor á la respirator;a. nc habiendo efecto cie la temperatura ni del

sexo sobre esta variable. De esta forma, se observó que a remperaturas bajas y

moderadas (10 y 20'C) y tanto en machos como en hembras, en promedio un 83% del

agua evaporativa fue perdida a través de la cutícula y solo un 17olo mediante las vías

respiratorias (F¡gura 27).

Tabla 11. Contribución relativa de !a pérdida de agua cuticular y respiratoria a la pérdida
de agua total en individuos adultos de A. crássa duranie ei IGD e IGC.

% Pérdida de agua
Temperatura Sexo (n) Culicular Respireior¡a

10

10

20
2n

78,2

80,2

81,5

91 3

21 ,8

1 9,8

1 8,5
97

Machos (9)

Hembras (10)

Machos (3)

Hembras (4)



Tabla 12. ANOVA de medidas repeticias para el efectú de la temperatura y el sexo sobre
la pérdida de agua culicular y feso,rarorr¿

Temperatura
Sexo
Temperatura*Sexo
Error
Vía de pérdida
Vía de pórdida"Temperature
Vía de pérdida*Sexo
Vía de pérdida*Temperatura*Sexo
E rro!"

0,00
0.00
0,00
0,00

17326,4A
354,'r1
159,27
2'1 9.1 0

c.00
0.00

0,00
17326,40

354.'1 1

l qo 1-7

219,10

1

1

1

1

1

1

21

172.7927 <<0,00f
3.5315 A 074i64
1,5884 0,221383
2.1851 0,154197

2105.73

a
tCut¡cular

ü Resp¡ratoria

b
b

Temperatura ("C)

Figura 27. \"/ías de pérdida de agua evaporat¡va de individuos edultos de A. crassa en las
temperaturas donde se presentaron patrones con ciclo (lGD e IGC). Se indican valores de
promedio - DE y diferencias significativas dadas por !a prueba Unequal HSD (p<0,05).
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3.3. Correlaciones entre Ía pérdida de agua !, la producción de CO: en cade

patrón de ¡ntercambio gaseosc

La Figura 28 muestra un ejemplc representativo de cada patrón de intercambio

gaseoso. Por un ladc, se n';uestra la medición s;multánea de las trazas de CO2 y agua, y,

por otro, la cor¡-elación entre ambas var¡ables" cuyo análisis de regresión lineal ar§ó una

relación positiva y significativa en cada patrón
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Figura 28. Mediciones simultáneas (izquierda) y correlaciones (derecha) de las tasas de
pérdida de agua y de producción de CO2 correspondientes a ejemplos representativos del
lGD, IGC e IGCO.
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4. DTSCUSTOni

4.1- Patrones de intercambio gaseoso y de pérdida de agua

E! fásmido altoandino Agalhemera crássa exhibió los tres patrúnes respi!.ator¡os

descritos en la iiteratura (discont¡nuo, Gíclico y continuo), cuya apar¡c¡ón depend¡ó tanto de

la temperatura del tratamiento como también dei perÍodo de !'eposo ylo activ¡dad de los

individuos.

La aparición del patrón de intercambio gaseoso discontinuo (lGD) estuvo asociada

a tempe!"aturas bajas y mode!-adas, con gran predominanc;a durante e¡ tratamiento a 1O

'C y sólo durante el período de !-eposo. El patrón de ¡ntercambio gaseoso cíclico (lGC) fue

exhibido a las mismas ternperaturas que el IGD, tamLlién sólo durante el período de

reposo. sin embaígo, su apar¡c¡ón nunca fue predominante. Poi- su parte, la aparición del

pat!"ón cle intercamblo continuo (IGCO) estuvo asociada a temperaturas moderadas y

altas (20 y 30'C) y al periado tanto de reposo como Ce activ¡dad, con alta predominancia

en ambos tratamientos. Esta variación eir la exhibición de patrones de ¡ntercambio

gaseoso estuvo asoc¡ada a un aumento en la produecrón de CO2 a través del gradiente

térmieo, incrementándcse así la demanda metábólica. A,l respecto, Lehmann & Schützner'

(2010) argumentan que la variación en la exh¡bición de patrones depende princ¡palmente

de la dinámic¿ espiracular, la cual es med¡ada por la temperatura y la demanda

mgtabólica asociada. De esia manere, el IGD predominaria en ccndiciones de bala

demanda, cuando los es¡liráculos cerrados son la norma. A med¡da que la demanda se

incrementa, el intercamb¡o gaseoso se torna!"ia ciclicc, con los esp¡ráculos no

completamente cerrados. Y finalmente. el 1GCO ocurriría Cu,ante una alta demandü

metaból¡ca, con los esp¡ráculos abiertos. Lo anterior además concuerda eon lo expuesto

por Basson & Terblanche (201"1), quienes proponen que la variación en los patrones de



intercamb¡o gaseosc, a escalas de t¡empo cortás, esiaría dada por la interacción entre la

demanda metabólica celular, las caracteristicas morfo{isiológicas del sistema oe

rntereamb¡o gaseoso (s¡stema t¡"aqueal y conducta esp¡racular) y la eapac¡dad de

arlo!"t;guamiento del CO:. De acuerdo a esic, se ha considerado que ios distintos

patrones de intercambio gaseoso coiresponderían a una serie de respuestas respiratorias

impulsadas por la demanda metabél¡ea experimentada por el ¡nseeto, ;r en donde el IGD

seiia un extremo cuyos valüres vaiian de forma tal que no sería posible considerar a estÉ

patrón como una caracteristica discfeta (Bradley 2007, Contreras & Bradley 2010). No

obstante, la presencia de dos c tres F,at!"ones d;stintos ¿ ri¡¿ misma temperatura

observada en este trabajo no evidencia toiaimente lo expuesto anteriormente, dado que

no se encontraron d¡ferenc:as significativas entre las tasas metabólicas de cada patrón Lo

anter¡o!' podría expl¡carse por lo sosten¡do por Hadley & Quinlan (1993), Williams &

Br-adley (1998) y Williams et al. (2010), en mediciones realizadas en otro§ taxa Ce

insectos, quienes postulan que la existencia de desigualdades marginales en algunos

componentes de los eiclos, como tamb¡én así en la tasa metaból¡ca, no necesar¡amente

dif¡ere entre los patrones de iñtercambio gaseoso, lo que d¡ficulta incluso la determinacion

del patrón (especialmente ent¡e el IGD e IGC). Esta ausenc¡a de diferencias en la tasa

metabólica entre individuos de A. crassa utilizando el IGD, IGC o IGCO a una misma

temperatura, no podría apoyar la hipótesis de daño oxidetivo sostenida por Contreras &

Bradley (2010), ¡a que predrce que la exhibición de un patrén específ¡co por un ind¡v¡duo

en cualquier momento dado sería una funeión de la cantidad de oxígeno contenido en el

insecto en el instante del cierre espiracular y de su tasa meiabólica aeróbtca.

La infiuencia de la iemperatura sübre los cornponentes de los ciclos de intercambic

gaseoso en insectos ha sido ampliamente documentada (Davis et al. (1999), Chappell &

Rogowitz (2000), Lighton & Joos (2002), Chown & Davis (2003) y Contreras & Bradley
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(2010), entre otros). como es esperado en eciotermos, todos eilos coinciden en oue el

aumento de la temperatura, con su con§ecuente ¡ncremenio de la tasa metabólica. está

acompañado de un ar-¡mento en la frecuencia y una d¡sminución en la duración de las

fases del c¡cle. En A. crassa, el csmportamiento de los componentes de los ciclos del IGD

e IGC de acuerdo a la temperatura, se asemeja bastante a lo descrito en la lrteratura. En

particular, la duración del ciclo del IGD de este fásrntdo estuvo determ¡nada

principalmente por ias fases C+F, correspondrendo ai 85 y 66% Cel ciclo total a l0 y 20

"C, respectivamente, m¡entras que la fase O, contr¡buyó en una baja proporción. Sin

embaroo. a pesar de que la fase O ocupó una pequeña fracción del lGD, los valores de la

tasa de producción de CO2 y del volumen de enrisión siempre fuercn altos, evidenciando

así que es durante esta fase donde se produce el mayor intercambio gaseoso del ciclo,

coinclcl¡endo así con lo expuesto po!' Lighton ( 1996). Chown et al (2006) y Qlrinlan &

Gibbs (2006). Además, esta contr¡buc¡én relati'/a de cada una las fases (especialmente de

la F) al ciclo completo del lGD, tampoco dista de aque¡la encontrada por Davis et al.

(1999), Bosch et al. (2000) y Chappell & Rogowitz (2000), todos ellos en coleópteros de

ambientes xéricos medidDs en similares condiciones. quienes sugieren que el control de

la duración proporcional de las fases podria ser importante en la modulación de los

cambios asociados a la aridez ambiental.

Respecto a la pérdida de agua evaporativa entre {os tratamientos térmicos. se

observó que al controla!- por masa corporal, tanto maohos cor¡o hembras presentaron una

tasa !"elat¡vamente constante y sin diferencias s;gnif¡cativas ent!"e las temperatu!'as, a

excepción de las hembras, quienes a 30 'C aumentaron su tasa casi al doble respecto a

10 y 20 'C, y alrededor del triple respecto a los machos a la misma temperatura. A pesar

de esta diferenc¡a, a 30'C ningún ind¡v¡duo exh¡bió ei patrón disconiinuo, como se

hubiera esperado en caso de que este pat!'ón fuera un mecanismo de ahorro hídrico.
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En general, las trazas de pérdida de agua en cade patrón de intercambio gaseosc

fueron menos acentuadas, §on picos de l¡berac¡ón marcados suti¡mente La separación oe

as fases del IGD en la traza de párd¡da de agua en l¡ase a la de p!.oduccién de CO:,

permitió evidenciar que a 10 "C. la mayor salida de este elemento ocurre durante la fase

O, cuando los espiráculos se encuentran totalmente ab¡ertos. Sin embargo, a 20 "C esta

diferenciación no fue significativa entre las fases. No obstante, este análisis podria estar

influenciado por la inestabilidad en el aegistro del agua perdida, cuyos valores van en

descenso durante toda la medición y rata vez alcanzan a estab¡lizarse, !o que dificulta

establecer la baja diferenciación ex¡steñte ent!"e las fases, espec¡almente entre la C y F.

Aspeclo relevante observado en este trabajo fue la ause¡rcia de diferencias en ia

tasa de pérdida de agua evaporativa entre los patrones de intercambio gaseoso.

Particularmente. en aquellos trátamientos térmicos donde el IGD fue exhib¡do (10 y 20

'C), este no Cistó signifrcativamente de los valores de tasa de pérdida de agua

observados durante ei IGC e lGCo. Esto indicá que la apertu¡'a tanto parcial como total de

espiráculos durante el tiempo en que ésta ocur!'e en el !GD. no estaria contril,uyendo a la

conservación de agua de ios indiv¡duos de A. crasse. y no seria distinte Ce la dinám¡ca

espiracular que rige at IGC y al IGCO. Conjuntamente, la fase con los espiráculos

cerrados que caracte!"iza al IGD no se!-ía crl¡c¡a! en el ahorro de agua evaporativa.

Resultados s¡milares obtuvieron Gibbs & Johnson (2004) en la horrniga P. barbatus,

sosteniendo que esta especie aparentemente abre sus espiráculos más ailá del t¡empc

que "debería" pa!"a conserl/ar agua, aspecto ql¡e no se!-ia objet¡vo de Ia regulac¡ón dei

¡ntercambio gaseoso llevada a cabo por el lGD.

Por otra parte, al analizer ia contribución reiativa a la pérdida de agua evaporativa

total por r¡ía cuticula y via resp¡ratoria. §e sbservó que la mayor parte del agua que se

pie!'cle se p¡'odLrce a t!'avés del exoesqueieto (83%). Por lo tanto, el 17yo restante que se



pierde a través de la respiraoón nc afeciaría r.ayormente el balance hídr-ico de A. crassa.

La ¡¡lexistencie de diferencias s¡gnif¡cativas de esta proporción entre 10 y 20 "C se

eondice con la consta te tasa de pérdida cle agua evaporativa que A. cIas-sa presentó en

estos tratarnientos lérmicos. Al respecto, mediciones de la pérdida de agua durante la

fase O del IGD y del pico del IGC en diferentes insectos lndican que !a vasta mayoría del

agua perdida es cuticular {55-98%) y no respiraloria (2-45ók) (Machin et a!. 1991, Lighton

'1992 y Hadley & Quinlan 1993, Chown 2AA2). Al contrario, Zachar¡essen (1996) cbservó

en insectos de hábitat áridos que !a pérdida de agua cuticular se reducía a un nivel tal que

la resp¡rator¡a es el paincipal contfibuyente. Esto sugiere que los patrones qr.re r"egulan el

intercambic gaseoso med¡ante ciclos, puecjen jLlgar un impcnante rol en el balance hídrico

de algunos, pero no necesariamente de todos los ir]sectos que exhiben estos patrones,

como es el caso de,4. c¡assa. Por ctra parte, y aunque no fue particionada por carecer de

ciclos, la propcrción de pérdida de agua cutict¡lar y resp¡ratoria a 30'C, probabiemente

permanezca constante en los machos, no obstante, puede que las hembras posean una

mayor proporción de pérdida de agua clrtici,far .lehicio a su morfologia Esta se drferencia

de lcs rnachcs en que ei abdomen posee ilna mayor capacidad de expansión dada la

potencial retención de huevos en su ¡nterior y, porende, poseería una mayor supedicie

por Ia cual el agua pueda evaporarse (C. Veloso. comunicación pe!'sonal). Al mismo

tiempo, según Rcurke & G¡bbs (1999), un incremeñio en la tennperatura ambiental pod a

ser un factor crucial en e! aumento de permeabilidad de la princ¡pal bar!'era para la

párdida de agua cuticula¡', correspond¡ente a la capa lipÍdica epicr-rticula!-, facil¡tando así la

deshidratación de lcs individuos.

En conjunto, y de acuerdo a la primera hipótesis planteada en este trabajo ("si los

ciclos resp¡ratorios discontinuos obseruados en A. crassa corresponden a un mecanismo

de ahorro de agua, éstos debieran ser más acentuados a altas T¿. donde las pérdidas de
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este recurso deberian ser mayores"), ics resultados aqui expuestos no permilen sugerri

que el IGD sea un mecan¡smo de ahorio hídrico. debido a que a altas temperaturas 130

'C), euando se pierde la mayor cantidad de agua, este patrón desaparece siendo

utilizadc principa,mente a bajas ternperaturas (10 'C). Según lc anterior, la Hipótesis

Hídrica debiese rechazarse, pues no sería una expl¡cación adecuada al surg¡miento del

IGD en Phasmatodea. particularmente en A. crassa. Ahora bien, la hipótesis adaptat¡va

que mejor podria responder esle sL¡rgim!ento sería Ia Ctónica, dada la histor¡a de v¡da de

este fásmido, que comprende gran pa!^te de sr-¡ ciclc en ambientes subterráneos y

subnivales con condiciones de hipoxia e hiper"capnia {Jones 1999. Musselman et al.

2005). Sin perjuÍcio Ce lo anterior, recientemente Matthews & White (2011) pcstularon que

la discontinuidad en el ¡ntercambio de gases estaria explicada por la H¡pótesis Neuronal,

Ia que incluye un componente adaptativo, dado por el ahorro energéttco de una baja

actividad cereb;"a1, y otro no-edaptalivo mecánicc, dado por una retroalimentacioñ

regulato a de las presiones parciaies de oxigeno y dióxido d€ carbono. El apoyo a estas

h¡pótes¡s no excluye qlie otras también puedan estar actuando, debido que hay mirltiples

o!'ígenes evolutivos independientes que explican la aparición del IGD y no una sola

función subyacente a su génesis (Matthews & Wh¡te 2012).

Finalrnente, Ia apar¡c¡ón del IGD en A. crassá principalmente en condiciones de

tempe!"atura arnbiental baja, podría implicar que este patrón se encuentre subestimado en

otros taxa Ce insectos e incluso de artrópodos. deb¡do a que la mayoría de los estr-ldlcs se

ha efeciuado en base a mediciones con temperaturas ambientales moderadas (20-25 "C)

ylo balo condiciones en donde el IGD no necesariamente pljede expresarse. De esta

fc!"ma. a partir de la filogenia propuesta por Marais et al. {2005) respecto a¡ or¡gen del

lGD, es pos¡ble afii'mar que este es el priiner registro empirico de IGD en el orden
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Phasmatodea, el cuai sería interesante extrapolar hacia ot'"as especies de la famiira

Agathemer¡dae. cuyas ¡elaciones fllogenéticas se encuentran en vera et al. (2a12).

4.2. Período de actividad

En las temperatu?'as donde apareció, el IGD (y el IGC) fue exhibido solamente

durante e¡ periodo de reposo de los Individuos (condición drurna), mientras que du.ante el

oeriocio de actividad (condición noctlr!"na) toda cici¡c¡dact desaparec!ó, mod¡frcánclose a

una traza de producción de CO: continua, con una consecuente elevación de la tasa

metaból¡ca y Ia de pérdida de agua. Esta situación no constituye n¡nguna extrañeza,

Cebido a que la aparicién de los flatrones de intercamb¡o gaseoso con ciclo ha s¡do

siempre obser',,ada durante el estadc de reposo de los animales (Chown & Nicolson 2004

Chown 2011). Esto sugiere qLre la mayor demanda metabólica sostenida durante la

actividad requier-e de una mayor ventilación, en donde la apedura de los esp¡!"áculos llega

a ser tan frecuente, que su cierre compleio e incl so parcial se torna improbable,

provocando asi la pérdida de los cicios.

La fuente que provocó e¡ aumento sustanc¡al de la demanda metaból¡ca (y su

concomitante Iiberaeión de agua) no fue posible de determina¡-, debido a que la actividad

no fue un facto:" considerado en e! diseño experimentel del estudio. Sin embargc, se ha

descriio en ¡nsectos de otros taxa que d¡chos incrementos podrían estar asoc¡ados al

mayo!' costo provocado por la locomoción ylo a la actividad de estructuras senso!"iales

(Chown & Nieolson 2004. Harrison et al. 1991), lo que podría traducirse en un eumento de

la act¡vidad cerebrai y así, de !a demanda metabólica. A! respecto, Matthews & White

(2011). postulan que la aparición dei IGD estaria explicada por conslderaciones

energéticas que promueven una disrninución de la tasa metabélica, Io que se ti-aduce en

una baja actividad cetebral. De esta manera, el IGD aparecería como consecuencia del



contró! respiratorio generadó por el ganglio segmentar;o dei tóráx y del abdomen. ió aue

ser¡a indicatlvo de un estado oe repos:

De acuerdo a Io antedor, la segunda hlpótesis planteada ("la existenc¡a de ciclos

discont¡nuos debería ser más acentuada en periodos de reposo y desaparecer c

n":odif¡carse a ciclos cont¡nuos ylo cíclicos en períodcs Ce sctividad") se cumplir!a

caba¡mente.

4.3. correlac¡ón entre producción de GO2 y pérdida de agua

En cada ejemplo representativo de los patrones de inte!-cambio gaseoso se

observó una asociación bastante estrecha entre las tasas de pérdida de agua y ia de

producción de CO:. Por un lado, las medíciones simultáneas de embas variables sugieren

la existencia ds una sincronización entre ellas, dada por la apertl¡ra espiracular que

perm¡te la salida de ambos elementos en forma coñjunta. Esta s¡ncronización permit¡ó la

pa!-tic!ón de la pérd¡da de agua cuticular y respiratoria en los patrones con ciclos. y posee

un comportamiento sirnil:r a trabajos real¡zedos pcr Hadley & Quinlan (1993), Quinlan &

Hadley (1993). Bosch et al. (2000), Williams et al. {2010), entr€ otros, respecto a la

dinámicá espiracular. Por otra parte, el aná¡isis de regresión lineal de los datos de ambas

variables arrojó rrna relación sign¡ficativamente positiva en cada ejemplo de patrón de

intercambio gaseoso, io que concuerda con los anáiis¡s de Gibbs & Johnson (2004). Estos

autores proponen que la pendiente de cada regres¡ón estima el costo hidr¡co del

¡ntercamb¡o gaseoso pare cada indiv¡duo, es decir, el incremento de pérdida de agua

asociado a la !iberación de CC:. En este caso, la Hipótesis Ctónica sería apoyada si los

menores valores de las pendientes correspondieran a aquellos individuos que exhiben

iGD, debido a que esta hipótesis perm;te que e! CO2 sea liberadc mientras !'ninimiza la
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pércida de agua resprratoria (Lighlon & Ber!'igan l ggs), ,o cuai serÍa inte[esante probaf

en un píóxims peso para ampl¡ar ¡a infon¡ación aqu¡ e-xpues¡a

Dado Io anterior. ia te!"cera hipótesis planteada en este trabajc ("deberá exjst¡r una

co¡'!'elación pos¡t¡va e¡tre los ciclos de !¡beración de CO: y los de pérdida oe agua

resp¡retoria") estaría siendo apoyada sólidamente pcr los resulta<ios obtenidos.
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5. CONCLUSIONES

Los resultados obtenidos en este trabajo sugieren que la presenc¡a de los patrones

ire intercarnb¡o qaseoso está ínt¡mamente ligada a la temperaiura ambiente, la que

modula en gran medtda la fisiología de lcs individuos. en conjunto eon otros factores

abióticos. Es así corno los patrones de intercambio gaseoso seríen la expresién ce los

requerimientos metabólicos de cada indlv¡duo. En A. c,rassa, ia expres¡ón de la produccion

de COz a través del graciiente térmico va!'¡ó descle la ptesencia de c¡cios, a temperatl¡ras

bajas y medias cuya frecuencia fue en aumentc hasta transformarse en un continuo a

altas temperaturas. La pérdida de ciclos discontinuos a altas lemperaturas refuta la

primera hipétesis pianteada en esie irabajo, lo que sugiere que la Hipótesis Hidrica debe

rechazarse. pues no sería una explicac¡ón adecuada a ia aparición de este patrón en A.

crassa. debido a que en esas condiciones es donde se pierde mayor cantidad de agua,

especialmente en ¡as hembras. Por lo tanto, la aparicién del IGD en A cr-assa podría estar

dada por un conjunto de factores. entre los cuales es posible sugerir a la actividad

cerebral (ligada a la demanda metabólica) la que se €ncontraría asociada a la mecánica

de retroalimentac¡ón regulatoria de PO: y PCO:. No obstante, el ambiente subterráneo

con condicjones de hipoxia e hipercapnia qlre habita A crassa durante gran parte de su

ciclo de vida, sugiere que la Hipótesis Ctónica también sea una explicación ¡nteresante de

probar.

Por otra parte, la baja contribución que presentó la pérdida de aglra respiratcria a

la evaporat¡va totai, sugiere que el c¡erre espiracular no interviene mayormente en el

balance hídrico de los individuos que erhiben patrones con ciclo, debido a que !a mayor

parte del aglra se prerde e través del exoesqueleto.
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Los ciclos drscontinucs de intercarí';bio gaseoso efectivamente fueron mas

acentuados durante el periodo de reposo de los individuos, mientras que durante ie

actividad éstos desaparecieron, modificándose a continuos Esto estaría dado por la

rnayor necesidad de veniíiación que ¡tnplica ia elevación de la demande metaból¡ca, y qL¡e

¡mpos¡bilita el cierre de espiráculos, evitando así ia exh¡b¡ción de ciclos. Este resultado

apoyaría la hipóiesis que explica qLre el IGD se expresaria en cond¡c¡ones de baja

demanda metabólica.

En cada patrón de intercarnbio gaseosc, Ia producción de COz se correlacionó

sign¡ficativamente con la pérdida de água, lo que sumado al aná!¡sis visual de la

mediciones s¡multáneas de ambás variai:les, podría sltgerir una probable sinc!-onía entre

las trazas, dada por Ia dinám¡ca espiracular que regula !a salida de ios elementos.

La presencia del IGD en A. c,.assa descrita en este t!'abajo correspondería al

pr¡mer registro empirico de este patrón en el orden Phasmatodea. La aparicién de este

pat!'ón estuvo fuerte!'nente iigada a las condiciones expe¡'irnentales en las cuales fue

medido, lo que sugiere que la presencia del IGD podría estar subest¡mada en otros taxa

de ¡nsectos y artrópodos al ser medidos bajo cond¡c¡ones en donde este patrón no

necesariamente puede expresarse.
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