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Resu men

Se invest¡gó la flexibilidad fenotípica intraespecifica en rasgos

energéticos (tasa metabólica basal, TMB, pérd¡da total de agua evaporativa,

PTAE), tamaño de órganos y rasgos osmoreg u latorios (osmolalidad de la orina,

porcentaje de médula renal y número de conos medulares) en el paser¡forme

omnívoro, Zonotr¡ch¡a capensis (chincol). El estud¡o se realizó en tres

poblaciones provenientes de tres localidades de Chile con d¡ferenc¡as en

temperatura, precipitaciones y estacionalidad. Se realizaron experimentos de

acl¡matac¡ón térmica (15 oC y 30 oC) por 30 días en las tres poblac¡ones y se

examinó en qué medida las d¡ferencias interpoblaciona les pueden ser

atribuidas al fenómeno de flexibilidad fisiológica. Se evaluó la hipótesis de la

existencia de una correspondenc¡a entre variabilidad ambiental y plasticidad

fenotíp¡ca, ¡.e., que aves de amb¡entes con una marcada estac¡onalldad

climática presentan mayor flexibilldad fisiológ¡ca que aves de ambientes más

estables.

Aves de ambientes más xér¡cos presentaron menores valores de TMB,

PTAE y tamaño de órganos. La osmolalidad de la orina de chincoles

deshidratados de Sant¡ago (una localidad mésica) fue superior en un 4 y 160/0

de los valores encontrados en los chincoles de Copiapó (una localidad árida) y

Valdivia (localidad estacional fría). No se evidenciaron diferencias

significativas en el porcentaje de medula renal ni en la osmolalidad de la orina

en chincoles hldratados entre las tres local¡dades. La tasa metabólica basal

TMB de ch¡ncoles acl¡matados de Copiapó no varió entre los tratamientos de

aclimatación, contrario a lo ocurrido en chincoles de Sant¡ago y Valdivia. Las

aves aclimatadas al tratamiento de 15oC presentaron un incremento de un

15olo €ri su TMB respecto de las aclimatadas a 30oC. Sólo chincoles de la

población de Sant¡ago evidenciaron diferencias en la PTAE entre los

tratamientos de aclimatación, encontrándose un aumento de un 20 o/o en

chincoles acl¡matados a 1soc. La masa del r¡ñón, corazón e hígado

evidenc¡aron un incremento sign¡ficativo en aves aclimatadas a 15oC, El

vlll



número de conos medulares estandarizados por masa renal se incrementó en

un 22o/o en chincoles aclimatados a 30oC respecto de los aclimatados a 15oC y

el porcentaje de medula renal y la osmolalidad de la orina de chincoles

hidratados y deshidratados no variaron entre los tratamientos de aclimatación

a los 15 y 30oC. Los resultados indican que el grado de variación intra-

¡nd¡v¡dual d¡fiere entre rasgos fisiológicos y depende de la heterogene¡dad

temporal del ambiente y se acepta la hipótesis de que las poblac¡ones de

ambientes heterogéneos presentan un grado de flexibilidad fisiológica mayor

que la exhibida por poblaciones de ambientes más estables.
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Abstract

Phenotypic flexibility of energetic (basal metabolic rate, BMR and total

evaporative water loss, TEWL), organ size and osmoregulatory parameters

(urine osmolality, percentage of medullary tissue, and the number of

medullary cones) were studied in the omnivore passerine, Zonotrich¡a capens¡s

(Rufous-co lla red sparrows). The study was performed with three populat¡ons

from Chile which are characterized by possess¡ng differences in env¡ronmental

temperature, rainfall and seasonal¡ty. Thermal acclimat¡on experiments (15 oC

and 30 oC) were performed in the three populations for 30 days, in order to

estimate whether inter- popu lation differences may be ascribed to phys¡ological

flexibility. The hypothesis of the ex¡stence of a correspondence between

environmental variability and phenotypic plasticity was evaluated, i.e., birds

from loca¡it¡es with a pronounced climat¡c seasonality should exhib¡t a more

pronounced response to acclimation than birds from a more stable

environment.

Birds from more xer¡c environments showed lower values of BMR, TEWL

and organ sizes. Urine osmolality of dehydrated sparrows from Santiago (a

seasonal mesic locality) wds 4o/o and 160lo hígher than the ones found in

Copiapó (a xeric locality) and Valdivia (cold seasonal locality) respectively. No

significant differences in the percentage of renal medullary tissue nor in the

osmolality of urine of hydrated sparrows among local¡ties were found. Basal

metabolic rate was similar between cold and warm acclimated b¡rds from

Copiapó, but were higher in cold accllmated birds from the remain¡ng

populations. Overall, cold accl¡mated birds had a 15o/o of increase in BMR than

warm-acclimated birds. Only birds from Sant¡ago respond to thermal

acclimation in TEWL, being a 20% higher in cold accl¡mated birds. Kidney,

heart and liver masses were higher in cold acclimated birds. In addition, the

total number of medullary cones standardized by kidney mass was 22olo higher

in warm acclimated birds than in cold acclimated ones. No differences in the



percentage of medullary tissue and ur¡ne osmolal¡ty were found between cold -

and warm-accl¡mated spa rrows.

Our results revealed that the degree of intra individual variation d¡ffers

among physiological features and it probably depends on the environmental

temporal heterogeneity, supporting the hypothesis that populat¡ons from more

variable environments exhibits more physiological flexibility than populations

from more stable environments.

XI



INTRODUCCION

Diversas especies de animales presentan una distribuc¡ón geográfica

amplia, enfrentando a menudo condiciones amb¡entales, bióticas y abióticas,

contrastantes. Desde esta perspectiva los organismos poseen la habilidad de

modificar drásticamente algunas de sus características morfológicas y

fisiológicas en cortos períodos de t¡empo, de días a semanas (véase McKechnie

et a|.2006; Arens & Cooper 2005; Tieleman et al.2002a; Nespolo et a|.2002;
W¡lliams & Tieleman 2000; Tracy & Walsberg 2001; Oswald 1998). Esta

respuesta de los organismos a variables ambientales puede ser descrita a

través de la plasticidad fenotíp¡ca, definida como la capac¡dad de un genotipo

para expresar diferentes fenotipos dependiendo de las condiciones ambientales

(véase Schmidt-N¡elsen 1997, Sultan & Stearns 2005; Agrawal 2001). Así, un

solo genotipo puede presentar modificaciones a diversos n¡veles de

organización biológica, tales como bioquímicos, fisiológicos, del desarrollo,

morfológ¡cos, o conductuales en respuesta a señales ambientales (Agrawal

2001). D¡versos ecólogos evolutivos postulan que bajo ciertas circunstanc¡as

tal plasticidad fenotipica podría ser adaptat¡vai los organismos se

aclimatizarían a su amb¡ente de tal manera de incrementar su desempeño

blológico expuestos a tales condiciones (véase Garland & Carter 1994; Sabat &

Bozinovic 2000; Agrawal 2001). Además, algunos autores sugieren que la

plasticidad de caracteres fisiológicos y morfológicos podría estar restringida en

individuos especialistas y debieran tener un valor adaptativo en aquellos que

exper¡mentan gran variación en el amb¡ente físico y biótico (Stearns 1989;

Via et ai. 1995; Pad¡lla & Adolph 1996; Sabat et ¿/. 1999)

Pigliucci (2001) propone que la plasticidad fenotípica es un componente

importante de la ecología de los organismos y que los costos de la plasticidad

de un rasgo se relacionan con costos energéticos de mantención y de

producción de estructuras plásticas. Desde esta perspectiva se ha sugerido que



la flexibilidad fenotípica interindividuall será mayor en espec¡es que habitan

amb¡entes heterogéneos donde las características ecológicas varían en el curso

de vida de los individuos (Schlichting & Pigliucc¡ 1998). El mantenim¡ento de

la variación interindividual entre fenotipos es dependiente de la frecuencia del

cambio amb¡ental y de la naturaleza espacial o temporal de la heterogeneidad

del ambiente, Así, la heterogeneidad temporal y espacial podrían mantener la

variación genética y la plasticidad fenotípica, dando por resultado la variación

fenotípica (Hedrick 1986; Schlichting & Pigliucci 1998)

En las últimas dos décadas, el interés por el fenómeno de flexibilidad

fenotípica de rasgos fisiológicos se ha incrementado sig n ¡ficativa mente,

incluyendo estudios desde el ámbito sistémico al bioquímico (e.9., Gallardo et

al. 2005; McKeckhnie & Wolf 2004; Tieleman et al. 2003; Bozinovic ef a/.

2003; Tieleman & Williams 2002; Karasov 1996; Martínez del Río ef al. 1995

entre otros). Recientemente, lvlackechnie et al, (2006) han documentado que

las var¡aciones en los rasgos metabólicos son adaptat¡vos y reflejan ajustes a

las condiciones ambientales ya sea por selección natural, plasticidad fenotípica

o a una combinación de estas dos fuentes de variación fenotíp¡ca. Además,

Tieleman (2006) comparó Ia respuesta fisiológica a la temperatura ambiental

de tres especies de genero saxicola orig¡narias de diferentes amb¡entes,

sometidas a las mismas condiciones exper¡mentales, y encontró que la

magnitud de las respuestas fisiológicas variaban entre especies, sugiriendo que

las bases genéticas y la historla de vida juegan un importante rol en Ias

estrateg¡as con que cuentan los organismos para enfrentar el ambiente.

Paralelamente diversos estudios suponen implícitamente que las variaciones

metaból¡cas inter o intraespecíficas const¡tuyen adaptaciones (e.9., Lovegrove

2000; Lovegrove 2003; Merola-Zwartjes & Ligon 2000; McNab 2003). Por

ejemplo, las comparaciones interespecíficas han demostrado que espec¡es

habitantes de ambientes áridos con altas temperaturas ambientales, baja

humedad relativa y baja productividad primaria, presentan ajustes fisiológicos

I Flexibilidad fenotípica: tran§lbrmaciones reversibles oonductuales, fisiológicas y/o morlológicas que
pueden incurrir en ventajas selectivas (Piersma & Drent 2003)



y conductuales, tales como una reducida tasa metaból¡ca basal (TMB), una

baja pérdida total de agua evaporativa (PTAE) y selección de micrositios que

proveen una protección al calor, en comparac¡ón a especies que viven en

ambientes mésicos (Hudson and Kimzey 1966; Hinsley et al., 1993) Withers

and Williams 1990; Williams & T¡eleman 2001). En un estudio comparativo

interespecíflco, Tieleman & W¡lliams (2000) documentaron que aves desértícas

poseen una TMB 17 -25o/o inferior, y una PTAE 350/o m€nor que las aves de

ambientes mésicos. Además, estos autores documentaron que estas aves

incrementan en un 59o/o PTAE y en 42o/o TMB luego de una aclimatación al

frío. Paralelamente, diversos autores han sugerido que la baja product¡vidad

primar¡a de ambientes desérticos y semi-desérticos const¡tuye una presión

selectiva que favorecería a aquellos organismos con bajos niveles de gasto

energét¡co (e.g.,TMB) y probablemente la l¡mitación en la disponib¡lidad hídrica

sea un factor que seleccione fenotipos con baja pérdida de agua evaporativa y

excretada (Dawson & Bennett 1973, Schleucher et a/.1991). En ese sentido, la

escasez de agua en estos amb¡entes ejercería una presión select¡va adicional

que favorece tasas metaból¡cas reducidas, debido a que la baja producción

endógena de calor podría disminuir ¡os requer¡mientos de agua para el

enfriamiento por evaporación (Dawson 1984). Sin embargo, la capacidad de

un organismo de sobrevivir y reproducirse en ambientes con escasa o nula

disponibil¡dad de agua no depende sotamente de un sistema fisiológico en

particular (e.9. la función renal) sino que de todos los caracteres fenotípicos en

su conjunto, Los ajustes en las capac¡dades de reabsorción de agua en el

intestino grueso (cambios morfológicos y moleculares); la pérdida de agua por

evaporación en las vías resp¡ratorias (Tieleman et a|.2002a,b); los procesos

metabólicos globales (e.9. algunas aves son capaces de mantenerse en

hipertermia de manera de disminuir el diferencial térmico con el ambiente y la
pérdida de agua por evaporación [Tieleman & W¡l¡ams 1999]); y los cambios

conductuales (Wolf 2000), son algunas de las respuestas que inciden en la

capacidad de las aves de enfrentar los desafíos que signif¡ca el habitar este

tipo de ambientes. En este sent¡do, hasta ahora no ha sido establecido

claramente en que medida las características estructurales se relacionan con



las var¡ables ab¡óticas y determinan una función fisiológica específica (e.g

balance hídrico). Además, a pesar de la amplia gama de estudios que

enfatizan las diferencias entre categorías ecológicas de uso de hábitat (e.9.

especies desérticas, no desérticas, més¡cas y xéricas) la inc¡dencia de los

gradientes ambientales sobre el fenómeno osmoregulatorio y energético, no ha

sido abordado en forma sistemática a n¡vel intraespecíf¡co. Por otro lado, son

escasos los estudios a nivel interespecífico (e.9,, T¡eleman et a/. 2002c) que ha

incorporado los gradientes ambientales en forma explícita a los estudios

ecofisiológ icos. Estos estudios han encontrado por ejemplo una alta

correlación entre el índice de aridez y la fisiología de las aves (véase Rezende

et a|.2004 para un estud¡o en roedores),

El estudio acerca del fenómeno osmoregulatorio y energético ha sido

tratado casi exclusivamente a un n¡vel interespecífico y la impoftancia relativa

de las restricciones bióticas y abióticas sobre el rango de tolerancias de los

organismos no ha sido claramente determinada a nivel intraespecífico o

interpoblaciona L Recientemente, un estudio comparativo entre dos poblaciones

de chincoles (Zonotr¡chia capens¡s, Sabat et at. 20O6) examinó la variación

interpoblaciona I en rasgos energéticos, confirmando el efecto del clima sobre

la economía hídrica y energét¡ca de chincoles. Estos autores documentaron

que la PTAE y la TMB de aves de ambientes semi desérticos son

sig nif¡cativamente menores que los encontrados en chincoles de ambientes

mésicos. Por otro lado, parece ser que Ia mantenc¡ón de la variabilidad

interindividual entre fenotipos es dependiente de la frecuencia del camb¡o

ambiental y de la naturaleza espac¡al o temporal de la heterogeneidad

ambiental (Schiling & Pigliucci 1998; Hedrick 1986). En este sentido, estudiar

la capacidad de cambio fenotípico podría ser beneficioso para tener una

aproximación general acerca de cómo las influencias ambientales y genéticas

determinan los fenotipos de diferentes poblac¡ones. El objetivo de esta tesis

fue evaluar los posibles ajustes fisiológicos relac¡onados a cambios amb¡entales

en un modelo de ave con una amplia distr¡bución geográf¡ca. Se examinó la

divers¡dad fisiológica relacionada con caracteres osmoreg u lato r¡os y



energéticos a nivel interpoblac¡ona I y estimó en qué medida las diferencias

poblacionales pueden expl¡carse por Ia flexibilidad fisiológ¡ca por acl¡matación

(i.e., cambios fenotípicos producto de man¡pulaciones experimentales en

ambientes controlados, véase Schm idt-N ielsen, 1997).

Además, extendiendo la hipótesis propuesta acerca de la existencia de

una correlación funcional entre variabilidad ambiental y plasticidad fenotípica a

nivel intraespecífico, se sometió a prueba la hipótesis que las poblaciones de

ambientes estacionales presentarán una mayor flexibilidad fisiológica que

poblac¡ones de ambientes estabies. El modelo animal será Zonotr¡ch¡a

capens¡s, un paseriforme con amptia distribución en Ch¡le, que abarca desde

Arica a Cabo de Hornos y desde la costa a la cordillera (Goodall, Jonson &

Philippi 1946). El estudio se centró en 3 poblaciones: Copiapó (III Reg¡ón) con

clima semidesértico, Quebrada de la Plata (RM) que presenta un régimen

estacional con veranos calidos e inviernos lluviosos y Niebla (X región)

caracterizado por altas precipitaciones durante todo el año (Dl Castri & Hajek

t976)
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HIPóTESIS

A una escala interpoblac¡onal, Ios organ¡smos presentan aiustes
morfológ¡cos y f¡siológicos que permiten enfrentar las diferencias en la

disponibilidad hídrica, estrés térmico y de disponibilidad de al¡mento.
Estos ajustes se expresan en modificaciones del m€tabolismo basal, la
pérdida total de agua por evaporación y de la función renal. Además,
la magnitud de la respuesta plástica de los organismos depende de la
heterogeneidad temporal del ambiente y por Io tanto ex¡ste una

correspondenc¡a entre la variabilidad amb¡ental de las poblac¡ones

naturales y la plastic¡dad fenotíp¡ca de los caracteres fisiológicos y
morfológicos.

Se predice que, la capacidad máxima de concentración de la orina, el

porcentaje de médula renal y el número de conos medulares, estarán

asociados negativamente con el índice de ar¡dez. Por otro lado, BMR, TEWL y

el tamaño de los riñones estará pos¡t¡vamente correlacionado con el índice de

a rid ez.

Se predice que en las poblaciones que habitan ambientes estacionales en

cuanto a las precipitaciones y temperatura ambiente, la respuesta de

parámetros funcionales (BMR, TEWL) a la aclimatación térmica será mas

pronunciada que en aquellas que habitan zonas geográficas climáticamente

mas estables.



OBJ ETIVOS

objet¡vo general

Determinar la variabilidad fisiológica relacionada

energético en tres poblaciones de Zonotr¡ch¡a

diferencias térmicas y de precipitaciones.

Objetivos específicos

con el balance hídrico Y

capensis con marcadas

Determinar la tasa metabólica basal (TMB) y pérdida total de agua por

evaporación (PTAE) de chincoles provenientes de Copiapó, Sant¡ago y Valdivia'

Determinar la capacidad máxima de concentración de la orina de los ¡ndividuos

a través de la medición de la osmolal¡dad, en índividuos hidratados y

desh¡d ratados.

Determ¡nar los ajustes morfológicos y fisiológicos en las poblaciones del

chincol, mediante el examen de (1) estructura y tamaño del riñón, (2) función

renal, (3) pérdida total de agua por evaporación, (4) metabol¡smo basal, (5)

producción de agua metabólica.

Determinar la magnitud de la respuesta plástica a la temperatura de cada

población para cada una de las variables fisiológ¡cas y morfológicas

mencionadas.



MATERIALES Y METODOS

D¡seño experimental

Se estud¡aron individuos provenientes de 3 localidades rurales de Ch¡le a

lo largo de un gradiente latitudinal de precip¡taciones y temperatura (D¡ Castri

& Hayek, 1976): 1) Copiapó (III Región 27o 2l' S,7Oo 24'O, n=13) 2)

Quebrada de la Plata (RM 33o 31 ' S, 70o 50 'O, n= 19) y 3) Niebla (X Región

39o 48'S,73o 14'O n=13) (ver F¡gura 2) Los individuos se capturaron

med¡ante redes de niebla entre noviembre de 2005 y enero de 2006, fueron

pesados inmediatamente después de su captura (+ 0.05 g) y fueron

trasladados a Sant¡ago. En el laboratorio. los ind¡v¡duos fueron separados

aleatoriamente en dos grupos y aclimatados a dos temperaturas contrastantes

(15 + 3 oC y 30 + 3 oC) con alimento y agua ad l¡b¡tum (semillas de alp¡ste,

huevo hervido y larvas de Tenebrio mollitor). Estos exper¡mentos se realizaron

en cámaras climáticas a¡sladas con un fotoperíodo de 12:12 Luz: Oscuridad,

durante 30 días.

Tasa Metaból¡ca Basal (TMB)

Las determinaciones de metabol¡smo basal se realizaron según el

siguiente protocolo antes y después de Ia aclimatac¡ón de los ¡ndividuos:

El consumo de oxígeno (VO2) se determ¡nó en la fase de descanso del ritmo

de act¡vidad de la especie, en individuos postabsortivos, mediante un sistema

de respirometría de flujo abierto (Sable Systems) computar¡zado (Datacan V)

calibrado con una mezcla de oxigeno conocida (2oo/o) y nitrógeno (800/o) que

fue certificado por cromatografía (INDURA, Chile). Las determinac¡ones

individuales se realizaron en cámaras de vidrio, en oscuridad, a temperatura

amb¡ente correspondiente a termoneutralidad, i.e., 30 + 0.5 oC (Novoa

1993). Las cámaras metabólicas recibieron aire seco a una tasa de 500 a

ml/min desde un controlador de flujo (Sierra Instruments) para asegurar una



mezcla adecuada en la cámara. El aire fue secado antes y después de la

cámara y monitoreado cada 5 s mediante un Anal¡zador de oxígeno 1FC-18

(Sable System). El Co, fue retirado antes de entrar al analizador de 02 y el

consumó de oxigeno fue calculado utilizando la ecuación de Withers (7977 i p

L22): ioz = [FRt60x(Fi o, - Fe or)]/(1-Fi or), donde FR es Ia tasa del flujo en

ml/m¡n después de la corrección STP, F¡ y Fe son las fracciones de

concentración de Oz al ingreso y salida de la cámara metabólica,

respectivamente.

Pérdida total de agua por evaporación (PTAE)

Los individuos se pusieron en cámaras de vidrio de 5lcon un piso de

malla de alambre sobre una capa de aceite mineral para atrapar las fecas,

excluyéndolas como fuente de agua.

El a¡re pasó a través de columnas de Dierite, Baralime para remover el

agua y Co2 del aire mediante un controlador de flujo (S¡erra Instrument). El

aire que sale de la cámara fue pasado a través de un higrómetro (1-RH 200,

Sable System) antes que una submuestra se desvíe hacia a el analizador de

oxígeno para las determinac¡ones de consumo de oxígeno en reposor en

conjunto con las determinaciones higrométr¡cas, La PTAE fue calculada como

PTAE = [(V" po,t -Vi pin)] [(Ve pout -Vi pin)] donde PTAE es expresada en mg/ml'

p¡n y pout son la humedad absoluta en kg/m3 del aire de entrada y sal¡da

respectivamente, Vi es la tasa del flujo que ingresa a la cámara según un

controlador de flujo de masa (500 ml min-1 después de la corrección STP) y Ve

es el flujo de aire que sale. Ve fue calculado siguiendo a Will¡ams & Tieleman

(2ooo) como v" = vi - tVoz (1-RQ)l 4 VHzo Vi, y Úo, (mL min-1) son conocidos.

La humedad absoluta se calculó como p = P/(T*R*), donde P es la presión de

vapor de agua del aire en Pascal, T es temperatura del punto de rocío del

higrómetro en Kelvin y Rw es la constante de gas para el vapor de agua (461.5

J/kgxKelvin, Lide 2001). Pin fue determinado usando el valor promedio de la

l0



presión de vapor del aire que ingresa a la cámara vacía (i.e., periodo de base

de 15 min) antes y después de cada exper¡mento. La masa corporal (Mb) fue

medida antes de las mediciones metabólicas usando una balanza electrónica

(+ 0.1 g) y la temperatura cloacal (Tb) fue tomada al final de cada medición

con una termocupla Cole-Palmer copper-consta ntan conectada a un

termómetro D¡9i-Sense (Modelo 92800-15). Las determinaciones se real¡zaron

a30oCy25oC.

Producción de agua metabólica (PAM)

La est¡mación de PAM de los

usando la siguiente equivalencia:

(Schmidt-Nielsen, 7997).

Función renal

chincoles de las tres poblaciones se realizó

0,567 ml H2O por litro de Oz consumido

Finalizada la acl¡matación térm¡ca las aves se mantuv¡eron en jaulas

individuales de 25x25x30 cm. las aves fueron continuamente observadas y se

recogieron las muestras de orina cada vez que el individuo excretaba. Las

excretas fueron recogidas con una m¡cropipeta Eppendorf y vertidas a un tubo

Eppendorf. Las muestras fueron centrifugadas a 9000 I por 5 min y el

sobrenadante fue guardado para estimar la osmolalidad de la orina,

poster¡ormente las aves fueron dejadas por un periodo de 24 horas sin agua y

las muestras de orina excretada recogidas siguiendo el mismo protocolo, el

sobrenadante fue guardado para determinar la capacidad máxima de

concentración de la orina (U-¿,).

Después de concluidos los experimentos de aclimatación, las aves

fueron pesadas, sacrificadas, disectadas y los órganos remov¡dos. El riñón fue

pesado (t0,001 g) y conservado en paraformaldehido-g luta rald ehido. Los

conos medulares se disectaron del riñón ¡zquierdo usando microscop¡o de

disección, y posterlormente fueron contados.
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Gradiente de a ridez

Los datos de precip¡taciones y temperaturas mensuales de las

localidades de estudio (o de las estaciones meteorológicas más cercanas) se

obtuvieron de las bases de datos disponibles en línea. Específicamente en el

s¡tio web http://www.worldclimate.com, El total de datos utilizado para el

cálculo de los gradientes de aridez fue dependiente de la localidad, en Copiapó

se utilizaron datos de 454 meses entre los años 1951 y 1990 para las

precipitaciones y 433 meses entre 1951 y 1990 para las temperaturas, en

Santiago se utilizaron datos de 1478 meses entre 1867 y 1990 para las

precipitaciones y 1558 meses entre 1861 y 1990 para las temperaturas y en la

localidad de Valdivia se utilizaron datos de 1424 meses entre los años 1853 y

1990 para las precipitaciones y 548 meses entre 1941 y 1990 para las

temperaturas. Para estimar la heterogeneidad del ambiente se utilizo el

gradiente de aridez de Martone modificado, utilizando la varianza anual del

índice de aridez calculado mensualmente como s¡gue:

Q = P/T+70

Donde P es la precipitación anual, T es la temperatura ("C). Aun cuando

este índice parece contra intu¡tivo, ha sido der¡vado empíricamente para

describir la productividad primaria en áreas áridas y semi-áridas y ha sido

ut¡lizado como un buen predictor de caracteres fisiológicos a un nivel

interespecífico en aves (véase Tieleman et at. 2OO2b)' La varianza del índice

de ar¡dez de Martone en Copiapó corresponde a 0.004, en Santiago 2,759 y

en Valdivia 60,073.
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Análisis estadístico

Para determ¡nar la existencia de diferencias tanto en los parámetros

morfológicos como fisiológicos se utilizó un ANCOVA, usando la masa corporal

como covariable y los tratamientos de localidad y temperatura de acl¡matac¡ón

como factores fijos. Cuando no se presentó una correlación significativa entre

rasgos fisiológicos y/o morfológicos con la masa corporal se utilizó un ANOVA

factorial utilizando también la localídad y temperatura de aclimatación como

factores fijos. Para determinar las diferencias específicas entre los promed¡os

de rasgos fisiológicos y morfológicos se util¡zo una prueba de comparaciones

múltiples a poster¡or¡ de Fisher.

Para determinar la posible asoc¡ación entre la TMB y la masa de los

órganos se realizó una regres¡ón múltiple paso a paso (stepw¡se forward),

usando los residuos respectivos de la regresión lineal entre los órganos, la TMB

y el tamaño corporal. Paralelamente y entre TMB y tamaño corporal, los

órganos como variable independiente y la TMB como variable dependiente.

Además se realizó un análisis de regresión lineal entre los residuos de la

regresión entre el tamaño corporal y las variables TMB y PTAE.

Dado que las variables analizadas están altamente correlacionadas y de

tal manera de reducir el número de variables se ut¡l¡zó un análisis de

componentes principales (PAC), incluyendo todas las variables analizadas al

modelo" Poster¡ormente, los dos ejes princ¡pales del modelo fueron analizados

mediante un ANOVA por separado utilizando como factores el tratamiento de

aclimatación y la localidad.

Para determinar las posibles diferencias entre los parámetros

energéticos (TMB y PTAE) en chincoles acl¡matados proven¡entes de las tres

localidades con los valores esperados de acuerdo a ecuaciones alométricas

para aves paseriformes de ambientes áridos y mésicos (ver Williams 1996) se

utilizó una prueba de Wilcoxon para muestras pareadas,
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RES U LTADOS

1. Masa corporal

Al comienzo de los experimentos, la masa corporal de chincoles

provenientes de las tres localidades promediaron en Copiapó 77,4 + 0,3 g

(n=13), en Santiago 20,57 * 0,2 9 (N=19) y en Valdivia 21,9 + O,7g

(n=13), encontrándose diferenc¡as s¡gnificativas entre localidades

(F2,a2=23,77 p < 0,01). El test a poster¡ori reveló que la local¡dad de

Copiapó tuvo una masa signif¡cativamente menor que las local¡dades de

Santiago y Valdivia, encontrándose úna disminución de un 77 y un 25o/o

respectivamente.

Luego de 4 semanas de aclimatac¡ón, la masa corpora¡ de las aves no

fue sig n if¡cativa mente distinta entre localidades (F e,zgt=2,59 p=0,08),

Paralelamente, al comparar la masa corporal de chincoles aclimatados a 15

oC y a 3ooc no se encontraron diferencias significativas entre los

tratamientos de acl¡matación (Frr,:sl=0,79 p=0,37, Tabla 3). Al analizar los

resultados de Ia interacc¡ón entre las variables no se evidenc¡aron

var¡aciones s¡gnif¡cat¡vas (Fe,zs¡=7,87 p=0,16). S¡n embargo, el test a

poster¡or¡ reveló que las aves aclimatadas a 15oC de la localidad de Valdivia

presentaron una masa corporal sig n ificat¡vamente mayor que la de aves de

las localidades de Copiapó y Santiago aclimatadas a 15 y 30oC (véase Tabla

3)
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2. Balance Hídrico (PTAE, PAM) y Energético (TMB)

Luego de finalizada la aclimatación, los resultados revelaron la existencia

de una correlación s¡gnificativa de la TMB y la PTAE con la masa corporal,

(TMB, 12=0,4 Fs,+21=34,62 p< O,OO1 y PTAE r'Z=0,3 F¡,+s¡=2L,32 y p < 0,001

(véase resultados por localidad Figuras 2-7). El análisis de los residuos de las

variables fisiológicas (PTAE y TMB) y el tamaño corporal reveló que éstos se

correlacionan posit¡va y s¡9 n ificativa mente entre ellos (l=0,31 F ¡,+s¡= 20,03 y

p<0,001 (véase Fig.7)
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Figura 2. Tasa metaból¡ca basal en func¡ón de la masa corporal de

Zonotr¡ch¡a capens¡s provenlente de la localidad de Copiapó aclimatados a dos

temperaturas por 30 días. No se encontraron diferencias sign¡ficativas entre

ambos g rupos experimentales.
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Figura 3. Tasa metabólica basal en función de la masa corporal de

Zonotrichia capensis provenientes de la localidad de Santiago aclimatado a dos

temperaturas por 30 días. Las líneas representan diferencias sign¡ficativas

entre los dos grupos exper¡mentales
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Figura 4. Tasa metabólica basal en función de la masa corporal de

Zonotr¡chia capens¡s provenientes de la localidad de Valdivia aclimatado a dos

temperaturas. Las líneas representan diferencias sign¡ficativas entre los dos

grupos experimentales
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Figura 5. Pérd¡da total de agua por evaporación en función de la masa

corporal de Zonotrichia capens¡s proven¡entes de la localidad de Copiapó

aclimatado a dos temperaturas por 30 días. No se encontraron d¡ferenc¡as

significativas entre ambos grupos exper¡mentales.
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Figura 6. Pérdida total de agua por evaporación

corporal de Zonotr¡ch¡a capensis provenientes de la

aclimatado a dos temperaturas por 30 días' Las líneas

significativas entre los dos grupos experimentales'
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Valdivia
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Figura 7. Pérdida total de agua por evaporación en función de la masa

corporal de Zonotr¡chia capens¡s provenientes de la localidad de Valdivia

aclimatado a dos temperaturas por 30 días. No se encontraron diferencias

sign¡ficativas entre ambos grupos experimentales.
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Figura 8. Relación entre los residuos de la pérdida de agua evaporativa y

residuos del metabolismo basal en función de la masa corporal de Zonotrich¡a
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Tasa metabólica basal (TMB)

Luego de finalizado el período de aclimatac¡ón, las aves aclimatadas a

15oC presentaron valores de la TMB sig nificativamente mayores (82,68 t 2,50

mlOz/hr, n=23) que los de las aves aclimatadas a 30oC (72,47! 2,26 mlOz/hr,

n=22; F¡,zs¡=7,31 p=6,61¡. Paralelamente los resultados revelan que los

chincoles de las poblaciones de Copiapó, Santiago y Valdivia presentaron

diferencias sign¡ficativas en los valores de TMB (Ftz,:al=3,4 p=0.0a).

Considerando los valores agrupados de los experimentos de aclimatación al

frío y calor, la población de Copiapó presentó valores de 70,6I + 3,43 ml0z/hr

(n=13), la de Santiago valores de 77,37 ! 2,47 mlO2/hr (N=19) y la de

Valdiv¡a, 85,31 + 3,22 mlOztlhr (N=13). Así, existe cerca de un 20olo de

diferencia en la TIYB entre las poblaciones mas extremas.

Al analizar separadamente los valores de la TfvlB de cada población

med¡ante el test a poster¡or¡ de Fisher, los resultados ¡nd¡can que la población

de Copiapó no presenta diferencias significativas entre tratamientos (p= 6,49,

Figura 9). Sin embargo la TMB de chincoles aclimatados a 15oC fue

sig nif¡cativa mente mayor que la encontrada en aves aclimatadasi a 30oC en las

poblaciones de Santiago (p<0,005) y de Vald¡via (p<0,001).
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Figura 9, Tasa metabólica basal de Zonotrich¡a capensis de tres localidades de

Chile, aclimatadas a dos temperaturas' Las letras denotan diferencias entre los

grupos. Los datos se expresan como promedio t EE.
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Pérdida total de agua evaporat¡va (PTAE)

Luego de la aclimatación térmica, los valores de la PTAE entre las tres

localidades presentaron diferencias s¡gn¡f¡cat¡vas (Ftz,¡sl=15,6 p<0.01),

promediando en Copiapó 93,48 + 8,01 mglhr, en Santiago 777,34 * 5,7

mg/hr, y en Valdiv¡a 151,52 + 5,6 mg/hr. Los valores muestran que la PTAE

de la población de chincoles de Valdivia representa un \29o/o y 7620/o del valor

de PTAE encontrado en las poblaciones de Sant¡ago y Copiapó

respectiva mente. La PTAE de la población de Santiago representa el 125% del

valor encontrado en la población de Cop¡apó (véase Figura 10). Además, no se

encontró una díferencia signif¡cativa entre los tratamientos de aclimatación

(Frr,¡sl=0,04 p=0,82), como tampoco un efecto de la interacción entre los

factores (Fe,zat=L,4 p=0,25). Sin embargo, el test a poster¡ori de F¡sher

reveló que la población de Santiago presentó un incremento de un 204lo en el

tratamiento de 15oC (p=0,032).

Al comparar los valores de la PTAE medidos a 25oC y 30oC no se

evidencian diferencias s¡9n¡ficativas (Frr,szl=1,6 p=0,2), sin embargo, los

promedios de PTAE indican que existe una tendencia a aumentar este valor en

el tratam¡ento a 25oC (134,20 t 8,06 ml h 1 ) respecto del obtenido a 3OoC

(120,32 L4,82 ml h-1 , véase Tabla 1).

25



Tabla l. Pérdida total de agua evaporativa en zonotr¡chia capensls de tres

localidades de Ch¡le aclimatadas a 15 y 30oC, medidas a dos temperaturas.

Los superíndices diferentes denotan diferenc¡as significativas entre los

promedios. Entre paréntes¡s aparece el número de animales utilizado en cada

medición, Los valores se muestran en promedios + EE

PTAE (mg/ml)

Localidad 15oC 150C 300c

Cop¡apó 93,04 L 7,zgaif') 105,92 + 15,964(7) 84,76 L 4,94a 700t95 + L4,17é

santiago 139,18+ 15,26'(10) 127,33 * 17,25"',b(g) 127,45 !7,14a'.6 106,10s 5,47b

vald¡via Lg3,6a + 27,66'(7) 140,96 a 20,53b(6) 156,08 r g,74a4b L46,20 t4,67h
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2.3 Producción de agua metabólica (PAM)

Finalizados los experimentos de aclimatación, los valores de la

producción de agua metaból¡ca encontrados en Zonotr¡ch¡a capensis

aclimatadas a 15oC y 3ooC presentaron diferencias sign¡ficativas (Frr,:et=7,3

P=0,01). Las aves aclimatadas a 1soc presentaron una PAM correspondiente

al lt4o/o encontrado en chincoles acl¡matados a 30oC. Paralelamente entre las

tres localidades los valores de PAM encontrados variaron s¡gn¡ficat¡vamente

entre s¡ (F12.3s¡=3,4 p=0,04) Los chincoles de la población de Valdivia

presentaron un aumento de PAM hasta de un 2oo/o respecto de copiapó y

Santiago, Los resultados de la interacción entre ambas variables indican que

no ex¡sten d¡ferenc¡as s¡gn¡f¡cat¡vas (Frz,:al=1,6 p=0,19)

Los valores de PAM revelan además la existencia de diferencias

significat¡vas entre las temperaturas a la que se efectuó la medición

(Fo,att=9,46 p=0,002) chincoles medidos a 25oC presentan valores de PAM

que corresponden al 114olo del valor encontrado en los medidos a 30oC (para

una comparación por localidad ver tabla 2)

Tabla 2. Producción de agua metabólica en Zonotrichia capensis de tres

localidades de Ch¡le aclimatadas a 15 y 30oC, med¡das a dos temperaturas.

Los superíndices diferentes denotan diferencias s¡gnif¡cat¡vas entre Ios

promedios Entre paréntesis aparece el número de an¡males utilizado en cada

medición. Los valores se muestran en promedios + EE.

PAM (ms h-r)

Localidad

Copiapó

Santiago

Vald¡v¡a

40,6 + 4,34(6) 42,s r 6,6¿(7)

54,7 i 3,7'(rO) s3,9 + 4,6"(9)

58,75 r 3,5117) 4a,27 r 4,26h,'(6)

40,8 r 3,64 39,04 + 1,8',

4t ,6 r 1,5a 39,5 L 1,47Ú

52,45 * 2,t1" 43,6t L 1,64',
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Los valores de PAM y PTAE encontrados en chincoles de las tres

localidades ind¡can que la proporción entre producción de agua y pérdida de

agua evaporativa d¡sminuye sig nificativamente conforme aumenta el índice de

precipitaciones (Fe,zgt=l9,22 p < 0,01)' Paralelamente se encontró que la

proporción de PAM y PTAE fueron similares entre los tratam¡entos de

aclimatación (Frr,:gl=3,35 p=0,07) no encontrándose tampoco un efecto

significativo de la interacción (F12,3s;=0,84 p=0,43)
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Figura 11, Razón entre producción de agua metaból¡ca y pérdida total de

agua evaporativa en condiciones termoneutrales en Zonotr¡chia capensis de

tres localidades de chile aclimatadas a dos temperaturas. Las letras diferentes

denotan diferencias significativas entre promed¡os. Los datos se expresan en

promedios t EE.
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Por otro lado, se encontraron diferencias significativas en la diferencia

entre la PTAE y PAM de los chincoles que habitan las localidades de Copiapó,

Santiago y Valdivia (Frz,:gl=20,51 p<0,001); aun cuando no se encontraron

diferencias slgnificativas entre los tratamientos de aclimatación (Ftr,:sl=0,0 p =
0,9) ni un efecto s¡gnificativo de la ¡nteracción temperatura x localidad

(Frz,:sl=1,8 P = O,77).

Copiapó Santiago Valdivia

=
o_

ú60
É
fL

Figura 12. Diferencia entre la

producción de agua Zonotr¡ch¡a

aclimatadas a dos temperaturas.

sig n¡f¡cat¡vas entre promed¡os. Los

pérd¡da total de agua evaporat¡va y la

capens¡s de tres localidades de Chile

Las letras diferentes denotan diferencias

datos se expresan en promed¡os t EE.
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3. Masa de órganos

Luego de finalizadas las 4 semanas de aclimatación, la masa del riñón y

corazón se correlacionaron con Ia masa corporal (riñón 12=0,13 F¡,4¡=6,62

p=0,014 y corazón É=0,20 Frr,+sl=10,92 p=6,662¡. Estas variable presentaron

diferencias significativas entre los tratamientos de aclimatac¡ón (Fept=4,29

p=0,02). Adic¡onalmente se encontraron diferencias entre localidad

(Frq,zc¡=7,63 p<0,001). Sin embargo, no se evidenc¡an variaciones

s¡gn¡ficatfvas en la interacción del tratamiento y localidad (F@,tct=1,73

p=0,15). Los valores de masa de los órganos no correlacionados

sig n¡ficat¡va mente con la masa corporal revelaron diferencias entre las aves

aclimatadas (Ft:,¡:l=3,91 P=0,11). Paralelamente se encontraron diferencias

entre las localidades (Fre,eel=4,69 p<0,001). No se encontraron d¡ferencias

s¡gnificativas en la interacc¡ón (F16,66¡=0,75 p =0,60).

Los chincoles aclimatadas a 15oC presentaron una masa hepática y rena¡

s¡g n¡ficativa mente mayores (Fr:,::l=3,91 p=0,01; Fp3tl=4,2, p = 0,02

respectiva mente). Adicionalmente se encontró que la masa del corazón, del

riñón (F1a,7a1=7,63 p<0,01), del hígado, de la molleja y del intestino

(Frs,oel=4,69 p=0,00a) variaron entre las localidades (véase Tabla No3)
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Tabla 3. Masa (g) corporal y masa de los órganos en Zonotr¡ch¡a capensis de tres localidades de Chile aclimatadas a

dos temperaturas. Diferentes superíndices indican diferencias sign¡f¡cativas entre grupos después de la prueba de

F¡sher. Entre paréntesis aparece el número de animales utilizado en cada medición. Los valores se muestran como

promedios * EE.

Copiapó Santiago

150C 150C

Masa corporal (g)

lYasa del riñón (9)

Masa del hígado (g)

Masa del intest¡no (g)

Masa del corazón (g)

I\4asa de la molleja (g)

20,35 + 0,6¡ (6)

0,20 * 0,0054(6)

0,53 + 0,20e,\6)

0,69 a 0,04¿16)

0,26 + 0,024(6)

0,54 + 0,0716)

t9 ,96+0 ,49 ' (7 )

0,19 + 0,01"(7)

o,47 + o,o2",b(7)

0,62 r 0,01"(6)

0,26 + 0,01"(7)

0,56 + 0,02¿(7)

20,4*0,59 a (10)

0,28 + 0,01'(10)

0,76 + 0,06.( 10)

0,998 + o,o5b,(10)

o,2B + o,oog.,b(10)

0,88 + 0,05b(10)

20,81+0,15 a(10)

0,23 + 0,01.'d(9)

0,53 + 0,05td(9)

L,o7 t o,2sb(7)

0,23 + 0,01c,4(9)

0,73 + o,os".b(9)

20,81+0,38 b (7)

0,26 + o,o1t"(7)

0,94 + o,o6¿d(7)

1,09 + o,o6b(6)

0,31 + 0,01b(7)

0,84 + o,o6b(7)

22 ,34+O ,A5 b 
Q',)

0,24 + O,Oogtd(6)

0,62 + 0,02'.'(6)

0,9 + 0,06"\6)
0,29 + 0,01a,\6)

o,70 + o,02"b(6)



Una correlación de res¡duos entre la masa de varios órganos (ver tabla 4)

demostró las s¡gu¡entes asociaciones positivas y significativas: riñón con

hígado, molleja, corazón y largo del intestino; hígado con molleja, corazón,

largo del intestino e intestino; molleja con largo del intestino e intestino,

corazón con largo del ¡ntestino; y largo del intestino con intestino. (ver tabla 5

para estadística). Un anális¡s de regresión múltiple paso a paso (forwa rd

stepw¡se) entre los residuos de TMB y los res¡duos de la masa de órganos

(riñón, hígado, ¡ntestino, corazón, molleja y largo del intestino) revelan que un

31 o/o de la varianza en TMB es explicada por la masa del corazón, riñón,

hígado y de la molleja (r2 ajustado =0,31 p=0,002)

Tabla 4 Matriz de correlación 1r2¡ de los residuos de la

de Zonotr¡chia capens¡s de tres localidades aclimatadas a
a sig n if¡cativamente correlacionados con la masa corporal

Las correlaciones s¡gnificativas son mostradas en negrita
x xxP< 0,001)

H ígado I,4ollej¿ Corazón Largo intestino Intestino

masa de los órganos

dos tem peratu ras.

(*P<0,05, * xP<0,01,

Riñón a o,42 **
Higado ¿

I'4olleja "

Corazóñ o

Largo intestino

Intest¡no ¡

0,45r* o,33*
o,71*** 0,4O**
- 0,21

o,51t** 0,26

o,59*** O,45**

0,49** O,44*r'

0,31¡, O,04

o,74',*r
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4. Morfología Renal

La masa renal de chincoles al finalizar los experimentos de aclimatación

fue sig n if¡cat¡va mente mayor en aves sometidas al tratamlento de

aclimatación a 15oC. Adicionalmente se encontró que chincoles de la

poblac¡ón de Copiapó presentaron r¡ñones s¡g n ¡ficativamente más liv¡anos

que los encontrados en chincoles de Santiago y Valdivia (Tabla 3). La

proporción de médula renal no difirió s¡g n ificativamente entre los chincoles

aclimatados a 15oC y 30oC (Fir,:sl=0,006 p=0,93). Paralelamente los

resultados indicaron que la proporción de medula renal no varió entre las

localidades (Frz,:gl=0,19 p=0,81) como tampoco fue afectada por la

interacción entre los factores. ( Fiz,:s¡ = 0,9 p=9,41¡. El número de conos

medulares por gramo de riñón evidenció diferenc¡as significativas entre los

tratamiento de aclimatación a 15oC y 30oC (F1r,:s¡= 10,12 p=0,002). No se

encontraron efectos significativos de la localidad (Fe,zg¡=o,41 p=0,67) ni de

la interacción (Fp3sy=1,02 p=0,36; Tabla 4).
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;.EE-§E
v,,)g

34



5. F¡s¡ologfa Renal

Los valores de osmolalidad de la orina no presentaron diferencias

significativas entre los tratamientos de 15oC y 30oC (F1r.:s1=1,95 p=9,17;,

como tampoco hubo un efecto significativo de la localidad (Ftz.:sl=0,37

p=0,69). No se encontró un efecto significativo de la interacción (F1z:e¡=1,84

P=0,17).

Al comparar la osmolalidad de la orina de chincoles deshidratados de las

tres poblac¡ones, no se observaron diferencias significativas entre los

tratamientos de 15oC y 30oC (F1r,3s¡=0,37 p=9,541. paralelamente no se

evidenc¡aron diferencias s¡gnificativas entre las localidades (Fe.zgl=2,56

p=0,08) como tampoco un efecto significativo de la interacción (Frz.¡gt=0,73

p=0,a8). El test a poster¡ori reveló que chincoles de la población de Sant¡ago

presentaron valores mayores en la capacidad máxima de concentrac¡ón de la

or¡na, siendo super¡ores hasta en un 16yo respecto de chincoles de Copiapó y

Vald¡v¡a.
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Tabla 5 Función renal de Zonotrichia capensis de tres localidades aclimatadas a dos temperaturas. D¡ferentes

superindices indican diferenc¡as s¡gnificat¡vas entre grupos después de la prueba de Fisher.

Entre paréntes¡s aparece el número de animales utilizado en cada med¡c¡ón.

Los valores se muestran en promedios f EE.

Co pia pó Santiago Vald¡via

15 0C 300c 15.C 30"c 15.C

Morfología renal

o/o Méduta 3,18 + O,4a(5) 4,53 + 0,38\7) 3,25 + 0,39"(9) 3,53 + 0,494b(9) 3,64 + O,164hQ) 3,87 * 0,4"',b(6)

Conos Medulares

g'1 riñón 292,6129,7a,b (5) 315,8+21,8a (7) 251,4+19,3b (9) 336,4+rs,77'(9) 2a0,7116,2''bQ) 346,3+12,2a$)

Osmolal¡dad de la orina mosm/kg

Hidratados 3A5,6 +27,74a(6) 522,A5 +7o,ssa7) 373,62 +94a$) 443,7 +77,39'QO) 369,57 +61á(8) 569,8 +101,94(10)

Desh¡dratados 972,3 +42,5a$) 857 +106,3a¡(7) 956,71 +623"'bQ) AA4,4 +36,42b(10) 956,71 +623a'b (l 884,4 +36,42"',b(10)

300c



6. Análisis Multivariado

Análisis de comoonentes princiLales

Para reducir el número de variables correlacionadas, a un número menor de

variables ortogonales, se realizó un análisis de componentes principales (ACP)

incluyendo a todas las variables estudiadas. Adicionalmente se utilizó un

ANOVA usando localidad y tratam¡ento de aclimatación como factores y los dos

ejes principales arrojados por el análisis (CP1 y CP2) como variables

dependientes. De las 13 variables incorporadas al análisis, el modelo las redujo

a 2 factores que expl¡can el 48,89 o/o de la variación. El primer componente

estuvo fuertemente correlac¡onado con pérdida de agua evaporat¡va (PTAE),

tasa metabólica basal (TMB) y la masa del corazón. El segundo eje (ACP 2)

estuvo correlacionado la masa del hígado, molleja e intestino (Tabla 6). El eje

1 puede ser interpretado como la variable que da cuenta del gasto energét¡co

y el eje 2 como Ia variable relac¡onada con la ingesta y procesamiento de

materia y energía. El Anova reveló la existenc¡a de un fuerte efecto tanto de

la local¡dad (Ft+,zal =13,58 p<0,01) como del tratam¡ento (Ftz,:at =9,25
p=0,001) sobre ambos ejes. Paralelamente se evidenció un efecto significativo

de la interacción (F1+,zs¡ =2,89 p<0,e28). Tanto el gasto energético como la

ingesta fueron mayores en aves aclimatadas a bajas temperaturas en

chincoles de las poblaciones de Santiago y Valdivia (ver Figura 13)
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temperaturas. En negrilla las variables que presentan una carga > 0,7

var¡ables ACP ejel ACP eje 2

Tabla 6 Ejes del ACP derivados del anális¡s

osmoreg u latorio s en Zonotrichia capensis de tres

PTAE

Masa corporal

TMB

U

conos Medulares g 1r¡ñón

o/o Medula renal

Masa Riñón

Masa Hígado

Masa Molleja

Masa Intestino

Largo Intestino

l"1asa corazón

Varianza expl¡cada (o/o)

Varianza explicada acumulativa ( o/o)

de caracteres energéticos y

localidades acl¡matadas a dos

ot7a2547

ot720L32

o,418524

0,035883

-0,549990

-0,261931

-0,011218

0,473186

0,357339

o,167922

0,191853

0,240351

o,715611

37,49

o,322220

0,269119

o,244014

-o,022448

0,2&815
-0,385230

0,3a6725

0,633514

ot757259

o,79628a

0,811927

0,44A357

0,232212

10,84

4A,36
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-1.5 -1,0 -0,5 0,0 0,5 1,0 1.5 2.0

Componente Principal 1

F¡gura 13 Resultados del anál¡s¡s de componentes principales (ACP)

incluyendo las variables energéticas y osmorreg u lato rias en Zonotr¡chia

capensis de tres local¡dades de Chile aclimatadas a dos temperaturas. El eje 1

puede ser interpretado en función del gasto energético y el eje 2 en función de

la ingesta.
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Discusión

En este estud¡o se documenta la existenc¡a de variación s¡gn¡ficativa en

parámetros energét¡cos y osmoreg u lato rios en tres poblaciones de Zonotr¡ch¡a

capensis provenientes de localidades con marcadas diferencias en el régimen

de precipitación y temperatura ambiente. Así, los valores de la tasa

metabólica basal y de la pérdida total de agua por evaporación en Zonotr¡ch¡a

capens¡s revelaron la ex¡stencia de una asociación positiva con la latitud.

Estos resultados son concordantes con lo descrito recientemente para la
misma especie (Sabat et al.2006). Estos autores documentaron la presencia

de una mayor tasa metabólica basal y una mayor pérdida de agua por

evaporac¡ón en una población mésica de Santiago, respecto de una más

xérica, de La Serena. En el presente estudio, las aves de la localidad mas

xérica (Copiapó) cuyo índice de aridez (Q) es 0,04 y su varianza (oq,) 0,004,

presentaron una TMB en promedio un 9olo y 20olo menores a las de las aves de

Santiago (Q = 7,44, cq=2,759) y Valdlvia (a = 10,5; oq=60,073)

respectiva mente. Paralelamente, en conjunto los valores de PTAE de Copiapó

son un 29olo y 629o inferiores a los de chincoles de Sant¡ago y Valdivia

respectivamente. Estos resultados apoyan la idea de que aves de sectores

áridos caracterizados por una baja productividad primar¡a, altas temperaturas

ambientales y estabilidad ambiental constituyen ambientes estresantes desde

el punto de vista energético e hídrico, favoreciendo fenotipos con bajo gasto

energético acompañado de una reducción en la tasa de pérdida de agua

evaporativa (ver Figura 9). Estos resultados son concordantes además con

estudios previos que han documentado patrones sim¡lares a un n¡vel

¡nterespecíf¡co (Tleleman & W¡lliams 2000; Williams, 1996) como

intraespecífico (Hudson & K¡mzey, 1996) en aves.

iQué mecanismos fis¡ológ¡cos podrían estar operando para dism¡nu¡r la

tasa de pérd¡da de agua evaporativa en amb¡entes áridos? Estud¡os previos en

aves paseriformes han revelado la ex¡stencia de una reducción de la pérdida

de agua cutánea mediante el incremento de la capa de lípidos, o variaciones
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en la constitución de esfingolípidos del estrato corneo, aumentando así la

resistencia a la difusión de vapor de agua (Haugen et al. 2OO3i Menon ef a/.

1987). Paralelamente se ha hipotet¡zado que aves desérticas podrían

minimizar la perdida de agua durante la expiraclón a través de la recuperación

de agua en los pasajes nasales, sin embargo, esta capacidad parece ser

inherente a todas las aves y no parecieran ex¡st¡r diferencias ¡nterespecíficas

(ver Sabat et al. 2006) Geist 2000; Tieleman ef a/. 1998). Algunos autores

sugieren que esta disminución en la PTAE de aves que habitan sectores áridos

podría estar compensada por un aumento en la PAM (Williams 1996).

Concordantemente, los resultados obtenidos en la localidad de Copiapó

revelaron una disminución de la PTAE, y el incremento de la tasa de

PAM/PTAE. Adicionalmente chincoles de esta localidad presentaron valores de

PTAE-PAM sig n ¡ficat¡va mente menores, rasgo característico de aves que

hab¡tan zonas con una baja d¡spon¡bilidad hídrica (Williams 1996). En el otro

extremo, la cantidad total de agua perdida (diferencia entre PAM y PTAE) fue

mayor en la localidad de Vald¡v¡a, caracter¡zada por altas prec¡pitaciones.

Al comparar los resultados de PTAE obten¡da a 25oC en Z, capensis cot'l

los valores esperados de ecuaciones alométricas descritas por Williams (1996)

para aves paseriformes de amb¡entes áridos y mésicos, se observó que los

chincoles proven¡entes de la localidad de Copiapó aclimatados a 15oC y a 30oC

no presentaron diferencias significativas entre la PTAE observada y esperada,

tanto para ambientes áridos (15oC, Z=1,57 ? =0,1; 30oC, Z= L,7, p=0,08)

como mésicos (75oC, Z = 0,94 p > 0,05; 3OoC 2=0,67 p=0,a9). En la

población de Santiago Ia PTAE de Chincoles aclimatados a 3OoC fue 56Yo

superior a lo esperado para paseriformes de ambientes áridos (Z = 2,6 p <

0,05) y no fue sig n ificativamente distinta de la PTAE esperada para amb¡entes

mésicos (Z = 1,4 p > 0,05). Paralelamente los ch¡ncoles de Santiago

aclimatados a 15oC presentaron valores de PTAE super¡ores en un 7 !o/o (Z =
2,8 p < 0,005) y 29o/o (Z = 2,8 p < 0,005) a lo esperado para ambientes

áridos y més¡cos respectivamen te. En Valdivia Ia PTAE de Chincoles

aclimatados a 3OoC fue 760lo superior a lo esperado para paseriformes de
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amb¡entes áridos (Z = 2,04 p < 0,05) y 3770 superior a lo esperado para

paser¡formes de ambientes mésicos (Z = t,99 p < 0,05). Paralelamente los

chincoles de Valdivia aclimatados a 150C presentaron valores de PTAE

super¡ores en un 1260lo (Z = 2,2 p < 0,05) y 75o/o (Z = 2,2 p < 0,05) a lo
esperado para ambientes áridos y mésicos respectivamente.

Por otro lado, al comparar los resultados de la tasa metabólica basal

obten¡dos de las tres poblaciones con los valores esperados de ecuaciones

alométricas para aves paseriformes (ver Aschoff & Pohl, 1970) se encontró

que los chincoles de la población de Copiapó aclimatados a 15oC tienen una

TMB un 180/0 superior a lo esperado (Z = 2,2 p < 0,05); sin embargo, los

chincoles aclimatados a 30oC presentaron una TMB s¡m¡lar a la esperada (Z =
1,85 p > 0,05). Los chincoles de Ia población de Santiago aclimatados a 30oC

y a 15oC presentaron TMB superlores en un 16 y 35yo respecto de lo predicho

por alometría (Z = 2,6 p < 0,05 y Z = 2,8 p < 0,005 respectiva mente). En la

poblac¡ón de Valdivia la TMB observada en chincoles aclimatados a 3OoC y

15oC fue superior en un 27 y 44olo respecto de lo esperado por masa corporal
(Z= 2,2 p < 0,05 y Z= 2,3 p < 0,05 respectivamente, véase tabla 3).

Las desviaciones experimentadas por Z. capens¡s respecto de las

predicciones alométricas podrían tener un significado adaptativo,
probablemente influenciado por la demanda energética diferencial de los

distintos ambientes, aumentando las demandas termoreg u Iatorias en el

sentido norte-sur. Las aves aclimatadas a bajas temperaturas de las

localidades de Santiago y Valdivia presentaron una TMB y una PTAE superiores

a lo descrito por ecuaciones alométricas y la PTAE de chincoles de la localidad

de Copiapó no se diferenció de lo esperado para amb¡entes áridos y mésicos,

presentando valores intermedios. En las restantes localidades la respuesta fue

dist¡nta. En Sant¡ago, una localidad mésica, Ios valores de PTAE no difieren de

lo esperado para aves de amb¡entes mésicos y en cambio son

sig n ificativa mente superiores a lo esperado para aves de ambientes áridos. En

Vald¡via, localidad caracterizada por estar sometida a altas precip¡taciones y



bajas temperaturas gran parte del año, los valores de PTAE fueron siempre

super¡ores a lo pred¡cho para ambientes áridos y més¡cos. Sin embargo los

valores aquí presentados no son del todo comparables con los derivados de las

ecuac¡ones alométricas debido al efecto de la aclimatación térmica sobre las

variables energét¡cas en los valores de TMB de Z. capensis; y por la ausencia

de control del efecto de la plasticidad fenotípica sobre las constantes de las

relaciones alométricas descritas en la literatura. En efecto y como ha sido

planteado recientemente por Mckechnie et a/. (2006), los valores de las

constantes en las relaciones alométricas del metabolismo (y probablemente en

las tasas de pérdida de agua) varían y dependen fuertemente de las

condiciones previas en que han sido mantenidos los animales. Estos autores

plantean la existencia de diferencias notables en la pendiente de las relaciones

alométricas de animales mantenidos o crecidos en caut¡verio respecto a los

animales capturados en terreno. No obstante, aun cuando los valores netos no

sean absolutamente comparables con las relaciones alométr¡cas menc¡onadas,

el patrón de var¡ación poblac¡onal está de acuerdo con lo esperado según las

probables diferencias de demanda energética entre las localidades.

ZQué mecanismos proximales pueden explicar las diferencias en las

tasas de gasto energético entre las poblaciones de Zonotr¡chia capensis? Los

resultados obten¡dos de TMB son consistentes con la h¡pótesis de demanda

energética para ajustes a corto plazo (Williams & Tieleman 2000). Se ha

postulado que las aves ajustan el tamaño de los órganos ¡nternos en sintonía

con la demanda energética. Zonotr¡ch¡a capens¡s presentó diferencias en la

masa de órganos metabol¡tamente act¡vos (e.9., hígado, corazón, molleja,

intestino y riñón) entre las localidades, mostrando un ¡ncremento a través del

grad¡ente lat¡tud¡nal de prec¡p¡tac¡ones. Paralelamente, se ha documentado

que el aumento de la tasa metabólica total puede estar asociado también a un

aumento en la tasa metabólica específ¡ca de los distintos tejidos (Krebs 1950;

Daan ef al. 1990; Williams & Tieleman 2000). Estudios futuros son necesarios

para determinar en que medida las diferencias en las TMB de poblaciones
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naturales de aves son el resultado de mod¡ficac¡ones en el tamaño y/o de la

actividad metabólica específica de los órganos internos.

¿Existen variaciones en los rasgos osmoreg u latorios a lo largo del

gradiente latitudinal? Este estudio reveló que Z. capensis no presentó

variac¡ones en los rasgos osmoregulator¡os evaluados en a un nivel inter-

poblacional, Estos resultados contrastan con lo comúnmente documentado en

la l¡teratura, encontrándose en general, una respuesta a las variaciones

ambientales. Se ha descrito que tanto la proporción de tejido medular, la

concentración del plasma y la capacidad de concentrar la or¡na se ¡ncrementan

con la desecación ambiental (ver Oswald 1998; coldstein et a1.2007; Bankir &

Rouffignan 1985). Por ejemplo, Goldstein & Braun (1986) han documentado

que el gorrión (Passer domest¡cus) presenta diferencias poblacionales en la

estructura y función renal, Estos autores encontraron que aves de sectores

áridos presentan una mayor proporción de nefrones de tipo mamiferiano

respecto de aves de sectores mésicos, confiriéndoles una mayor capacidad

concentrac¡ón de la orina, Concord a ntemente, se ha documentado que la masa

renal y el porcentaje de tejido medular es mayor en espec¡es de aves que

habitan ambientes en escasa dispon¡b¡l¡dad de agua, lo que se correlacionaría

con una mayor habilidad de concentrar la orina (Braun 1978; Goldstein &

Braun 1989; Goldstein & Zahedi0 1999; Sabat et al. 2004). En contraste, Z.

capens¡s no presentó variac¡ones poblacionales en la capacidad de

concentración de la orina, en el porcentaje de medula renal y en el numero de

conos medulares. Los resultados de morfología y función renal encontrados en

Z. capensis, sugieren que los ajustes fisiológicos que pueden exper¡mentar los

chincoles a lo Iargo del gradiente lat¡tudinal para mantener un adecuado

balance hídrico, no involucra modlflcac¡ones a nivel renal. Es probable que la

función osmoregulatoria dependa más de la capacidad de conservar agua a

través de una d¡sminuc¡ón de la pérdida de agua por evaporación y/o

modificaciones conductuales que dism¡nuyan el estrés térmico e hídrico de los

d ¡st¡ntos ambientes.
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¿Existen diferencias energétlcas y osmorregu lato r¡a s en la acl¡matación

térmica de chincoles sometidos a distintas temperaturas? Este estudio pone

en evidencia la existencia de var¡aciones en rasgos energéticos y

osmoreg u lato rios en aves aclimatadas a diferentes temperaturas amb¡entales.

Así, los valores de la tasa metabólica basal y de la pérdida total de agua por

evaporación en Zonotr¡ch¡a capensis revelaron la existenc¡a de una asociación

pos¡tiva con la aclimatación a bajas temperaturas en individuos de Santiago y

Valdivia. Estos resultados son concordantes con lo descrito a nivel

interespecífico por Williams & Tieleman (2000) quienes documentaron que

alondras acl¡matadas a bajas temperaturas presentaban mayores tasas

metabólicas y pérdidas de agua evaporativa que las aclimatadas a

temperaturas altas. Concordantemente como respuesta a la aclimatac¡ón

térmica a lsoc Zonotr¡chia capens¡s, evidenció un incremento sustancial en la

masa de hígado y riñón (ver Tabla 3), en conjunto con una aumento en la TMB

en dos de las tres poblaciones. Este resultado es co¡ncidente con lo descrito

por Tieleman (2000) quien encontró un aumento s¡gnif¡cat¡vo en la masa de

órganos d¡gestivos en alondras actimatadas a bajas temperaturas y un

aumento sustanc¡al de consumo de alimento, lo que provocaría una hipertrofia

de estos órganos. Este mecanismo podría dar cuenta de lo encontrado en Z,

capens¡s. Esto sugiere fuertemente que los mecanismos involucrados en la

acl¡matación (i.e., modificac¡ones en el fenotipo producto de la exposición a

var¡aciones en la temperatura bajo condiciones controladas de laboratorio) y

acl¡matizac¡ón térm¡ca (i.e,, modificaciones en el fenot¡po producto de la

exposic¡ón a variaciones en la temperatura en su amb¡ente natural) son

sim¡lares y están asociados a una hipertrofia de los órganos internos.

El análisis de componentes principales nos permite analizar la respuesta

a la acl¡matac¡ón de una manera integrada. Así, el primer eje, que se

correlacionó con las capacidades de gasto energético (TMB, PTAE y masa

cardiaca), varía consistentemente con el segundo eje que se correlacionó con

las capacidades de adquisición y procesamiento de materia y energía, como

son la masa del tracto d¡gestivo e hígado. En este sent¡dof estos resultados
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apoyan la h¡pótesis de que la necesidad de responder a mayores demandas

termoreg u lato rias se daría en conjunto con un aumento de la entrada,

procesamiento y gasto de energía (Figura 13).

Por otro lado, los parámetros osmoreg u latorios evaluados en este

estudio presentan d¡ferentes respuestas a la acl¡matación térm¡ca. Por

ejemplo, los chincoles provenientes de las tres localidades no presentaron

flexibilidad fenotip¡ca en la capacidad de concentración de la or¡na y en el

porcentaje de médula renal entre los tratamientos de acl¡matación. Estos

resultados contrastan con lo documentado por Atdea (2006) qu¡en documentó

que chincoles presentaban flexibil¡dad fenotipica en rasgos osmorreg u lato rios,

evidenciándose variaciones renales en respuesta a cambios en los niveles de

proteina dietar¡a y dispon¡bilidad hídrica. Efectivamente, chincoles aclimatados

a un 50o/o de restricción hídr¡ca, presentaron una respuesta ¡ntegrada entre

morfología y función renal i.e., la osmolalidad de la orina y del plasma se

correlacionaba pos¡tivamente con Ia masa y porcentaje de médula renal como

una respuesta conjunta a la deshidratación y necesidad de antidiuresis.

Ad¡c¡onalmente encontraron que un incremento en la concentración de proteína

dietaria estimula sig nificat¡va mente un aumento de la osmolalidad de la orina

(U.",) pero no estimula var¡ac¡ones en el porcentaje de médula renal. Otros

estud¡os también apoyan la idea de que cambios en el porcentaje de proteína

d¡etar¡a induce modificaclones a nivel renal (ver Goldstein 2001; Roxburgn &

Pinshow, 2002; Sabat 2004). Los resultados encontrados en esta tesis y la

ev¡dencia de flexibilidad fenotipica en parámetros osmo reg u latorios en estudios

anterlores sugieren que la temperatura por si sola no es suficiente para

estimular variaciones renales en Z, capensis. Sin embargo, el número de conos

estandarizado por masa renal, presentaron un incremento en aves aclimatadas

a bajas temperaturas. Recientemente, Gloldstein (1991) estudiando los

cambios ontogenéticos de la estructura renal en respuesta a modificac¡ones en

la disponibilidad de agua de la codorniz Colinus v¡rginianus, ha demostrado que

el número total de conos medulares se fijan dentro de las primeras 3 a 4
semanas después de la eclosión. En Zonotrichia capens¡s se evidencia una
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respuesta diferente a lo encontrado en codornices, debido a que el número de

conos medulares se modifica en la etapa adulta en respuesta a cambios del

ambiente térmico. Esto sugiere fuertemente la que la plastic¡dad fenotípica de

este rasgo puede variar a un nivel inter-específico como respuesta a la

aclimatación o aclimatización.

¿Existe variabilidad ¡ntraespecifica en la respuesta a la aclimatación

térmica en relación al balance hídrico y energético? Se ha propuesto que los

mecanismos que podrían dar cuenta de las variaciones en las tasas de gasto

energético y de pérdida de agua en vertebrados estarían mediados por el

ambiente (plastic¡dad fenotípica) o mediadas por cambios en patrimonio

genético (adaptación local). Schlichting & Pigliucci (1998) propusieron que la

plast¡cidad fenotípica debiera estar restring¡da a individuos especialistas y

tener un valor adaptativo en organismos que experimentan variaciones

temporales en su ambiente físico y biótico. S¡n embargo, recientemente ha

sido hipotetizado que la plasticidad fenotípica de las características

relacionadas con el gasto energético podrían ser comunes a todas las aves'

Klaasen ef al. (2004) provee un ejemplo en el cual la plasticidad fenotípica de

la TMB es mantenida a pesar de la aparente estabil¡dad del amb¡ente térmico.

Por ejemplo, el paseriforme Sylvia borin, un migrador de larga d¡stancia que

normalmente no experimenta grandes diferencias térmicas entre invierno y

verano, parece ser capaz de manifestar una respuesta similar a la

aclimatación térmica que la reportada para aves residentes de ambientes

estacionales (Klaasen et at. 2oo4). Estos autores han propuesto que la

flexibilidad fenotípica de atributos fisiológicos sería una característica básica e

¡nherente a todas las aves. Los resultados de m¡ tesis no apoyan esta

hipótesis puesto que las tres poblaciones de Zonotr¡ch¡a capensis presentaron

diferentes respuestas a la aclimatación térmica' Además, la magnitud de la

respuesta plástica varió entre las poblaciones en asociación con la

heterogeneidad temporal del ambiente. Así, los ¡ndividuos de la local¡dad de

Copiapó no presentaron flexibil¡dad en los parámetros energéticos y

osmoreg u latorios evaluados, en contraste con lo encontrado en ambientes más
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heterogéneos, como son las poblaciones de Santiago y Valdivia. Es probable

que, debido a la condición amb¡ental de semiaridez de la localidad de Copiapó,

cuyas temperaturas altas y baja disponibilidad hídrica en conjunto con una

baja var¡abilidad temporal del ambiente fÍsico, ejercieran en el pasado una

gran presión selectiva, favoreciendo tasas metabólicas y de perdida de agua

reducidas, fijando así estos rasgos en la poblac¡ón. Este estud¡o muestra que

la magnitud de la flexibilidad ¡nterpoblaciona I varía además entre rasgos

fisiológicos (ver Tieleman, 2003) y sug¡ere que los efectos de la aclimatación

son insufic¡entes para explicar Ia fuente de variación intraespecífica en rasgos

energéticos y osmorregu lator¡os en las tres poblaciones de ch¡ncoles. En

resumen, estos resultados sugieren que las diferencias en la tasa metabólica

basal entre las tres poblac¡ones no pueden ser explicadas completamente por

acl¡matización y que pueden existir d¡ferenc¡as genéticas asociadas a estos

rasgos (véase también Broggi et al. 2004). S¡n embargo, no se puede

descartar la presenc¡a de plasticidad del desarrollo de los caracteres

energéticos y de pérdida de agua evaporat¡va, es dec¡r que la TMB y PTAE

pudieran ser modificables en etapas tempranas del desarrollo y no en la etapa

adulta (Piersma & Drent 2003, véase mas abajo).

Los estudios actuales respecto de la pérdida de agua evaporat¡va en

aves revelan que si bien existen diferencias entre las especies, es escasa

ev¡denc¡a para la existenc¡a de variaciones en la respuesta a la aclimatac¡ón

térmica. (véase Tieleman & Williams 2002 ; T¡eleman et al.2003; Sabat et a/,

2006). Por ejemplo, Tieleman & Williams (2002) estud¡ando la variabilidad en

la pérdida de agua evaporativa en cuatro especies de alondras de zonas

desérticas y mésicas reportaron que solo una de las espec¡es (Alaemon

alaudipes) aumentó sus tasa de pérdida de agua cutánea después de la

aclimatación térmica. Además Haugen et al. (2003) ha documentado que

Alaemon alaudipes acl¡matados al calor incorporan una mayor proporción de

ceramidas en el estrato corneo y poseen una menor tasa de evaporación

cutánea (véase también Menon et al,, L989 para una respuesta a la

deprivación de agua en paseriformes). En esta tesis encontramos diferencias
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en la PTAE para los tratamientos de aclimatación en la localidad mésica de

Sant¡ago; sin embargo los mayores va¡ores encontrados en las aves

aclimatadas al frío pueden ser expl¡cados como un efecto indirecto de una

mayor tasa metabólica. En este sentido, Will¡ams & Tieleman (2000) sugieren

que un ¡ncremento en el consumo de oxígeno causa un ¡ncremento de la

frecuencia respirator¡a y por ende una mayor tasa de pérdida de agua

resp¡ratoria contribuyendo a un aumento en la PTAE. Esta alternat¡va es

apoyada por la correlación entre TMB y PTAE en Z. capensis (Figura 8). Sin

embargo, debido a que la variabilidad de la PTAE explicada por la TMB es solo

de 27o/o se requieren poster¡ores esfuerzos para determ¡nar en que medida las

diferencias encontradas en PTAE entre poblaciones y entre las aves

aclimatadas son deb¡das a mod¡f¡cac¡ones en la permeabilidad de la piel y cuál

es la contribución relativa de Ia pérdida de agua respiratoria y la pérdida de

agua cutánea a la pérdida total de agua por evaporación en Z. capens¡s.

Se ha documentado que a un nivel interpoblacional, los atributos

fisiológicos pueden tener diversas fuentes de variación. Así, Hudson & Drent

(1996) encontraron que Passer domest¡cus de Houston, Texas presentan una

menor TMB que una población de lat¡tudes mésicas, sugiriendo que la

reducción en TMB de la población de Houston es un carácter adaptativo a

cl¡mas cálidos. Posteriormente, luego de acl¡matar a las aves de Houston a

bajas temperaturas y cuantificar la TMB no encontró diferencias en la TMB,

indicando que este carácter podría estar genéticamente programado.

Recientemente Broggi et al. (2004) compararon la tasa metabólica basal de

dos poblaclones de Parus major enconüando diferenc¡as en la respuesta

metabólica a la temperatura ambiental, que las aves del amb¡ente mas frío

presentaron siempre una mayor tasa metabólica que aves del ambiente mas

templado. Posteriormente, Briogg¡ et al. (2005) mediante experimentos de

jardín común demostraron que las diferenc¡as encontradas entre poblaciones

de Parus major se deberían a un fenómeno de adaptación local. Recientes

evidencias sugieren que la variac¡ón ¡ntraespecífica en tasa metabólica tienen

un fuerte componente genético (Wikelski et al.2OO3; Ksiazek et al.2004). Por
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otra parte, la tasa metabólica es un carácter plástico que no sólo varía entre

poblaciones s¡no que también a nivel ind¡vidual (Bech ef at. 1999; Horak et a/.

2002; Labocha et al. 2004). Estas variac¡ones entre ind¡v¡duos puede estar

determinada por var¡os factores no necesariamente excluyentes, e.9.,

genéticos, del desarrollo (e.9., modificaciones ¡rrevers¡bles debido a cambios

ambientales ocurridos en etapas tempranas del desarrollo, P¡ersma & Drent

2003) o amblentales reversibles (i.e., flex¡bilidad fisiológica) (Dawson et a/.

1984; Burnes et al. 7998; Swanson & Olmsted 1999; Nilsson 2002). La

reducida TMB y PTAE de Z. capens¡s de ambientes áridos junto con la

ausenc¡a de flexibilidad fisiológica de los adultos encontrada en esa población,

sugieren que los mecanismos para enfrentar ambientes con escasa

dispon¡bi¡¡dad de agua podrían tener una base genét¡ca; constituyendo una

adaptación dada la restricción impuesta por el ambiente (Pigliucci 2001) o bien

del desarrollo, en que los rasgos fisiológicos se hayan fuado tempranamente

en la ontogenia de los individuos (ver Goldstein et a/. 1991). En este sentido,

es necesario incrementar los esfuerzos para determinar la fuente de variación

fenotip¡ca en Zonotr¡ch¡a capensis a través del gradiente lat¡tudinal. La amplia

distribución de Zonotr¡ch¡a capens¡s hace que sea posible encontrar diferencias

poblacionales en cuanto a las estrateg¡as fis¡ológicas y morfológicas para

enfrentar con éxito las demandas del amb¡ente ab¡ót¡co. Zonotr¡ch¡a capens¡s

es capaz de ajustar su morfología y fis¡ología en función de las características

del ambiente físico. Esto queda evidenciado por las diferentes respuestas

poblacionales a la aclimatación térmica, incrementándose la respuesta plástica

en aves que habitan sectores con una alta varianza en el índice de aridez. Este

estudio pone en evidencia la correspondenc¡a que existe entre flexibilidad

fisiológica y flexibilidad ecológ¡ca de ambientes naturales a un nivel

interpoblaciona I en aves.
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