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RESUMEN

Debido a que el balance entre la adquisicion y el uso de energia es critico para la
reproduccion y sobrevivencia de los individuos, los estudios de energética animal han
tepido un rol central en ecologia. Se ha propuesto que.la variacién interindividual en la
conducta de forrajeo se encuentra relacionada con las diferencias en la amplitud de
nicho tréfico y se espera que esta Ultima se correlacione con los niveles de gasto
energético (tasa metabdlica basal y pérdida total de agua evaporativa) de los animales.
De este modo, cambios en las condiciones ecoldgicas tales como la variacion estacional
en la temperatura y en la oferta alimentaria, podrian modificar la conducta de forrajeo
y la relacién potencial entre las variables fisiologicas (TMB y PTAE) y [a amplitud’ de
nichd trofico tanto a nivel individual como poblacional. En este estudio se evalué el
efecto de la variabilidad en los habitos dietarios de paseriformes sobre la TMB y la
PTAII-Z,‘ determinando si existe variacidn estacional en dicha relaciél-'l como también la
exist:encia de cambios en el nicho isotépico estacional a nivel intra e interindividual.
Para ello se utilizaron como modelo a fres especies de paseriformes con habitos
alimentarios diferentes: Troglodyies aedon, Zonotrichia capensis y Sporagra barbata.
Nuestros resultados muestran la existencia de variacién estacional en la TMB, sin
embargo la respuesta no es uniforme entre especies. Respecto a la PTAE no se
encontraron variaciones significativas entre estaciones, lo cual puede deberse a que las

sefiales ambientales no fueran lo suficientemente contrastantes entre estaciones como




para gatillar un cambio significativo en esta variable. Nuestros resultados no mostraron
patrones claros en la asociacién entre las variables fisioldgicas y Ia amplitud de nicho
isotdpico individual, mostrando diferentes re]acione‘s de la composicion isotopica entre
invierno y verano para cada una de las especies. En el caso de T, aedon se observo una
diferenciacion entre la marca isotépica de verano e invierno, caracterizando a esta
espacie como un generalista isotdpico ;entre estaciones. La marca isotdpica de Z

capensis no varfa de forma clara entre estaciones, presentando un grado de

e N

especializacién isotdpica alta, ya que no existe un cambio drastico en los alimentos
consumidos a lo largo del afio. Sporagra barbata es la especie que presentd las

‘

diferencias estacionales de mayor magnitud en el uso de recursos tréficos, mostrando
dos subgrupos completamente diferenciados, exhibiendo habitos dietarios

especialistas entre estaciones pero comportandose como un generalista isotdpico

entre invierno y verano.

Este estudio permite concluir que la marcada estacionalidad de algunos ambientes
gepera en los animales respuestas plasticas que les permiten enfrentar las exiéencias
que suponen fos cambios en las condiciones bié;ticas y abidticas. En este sentido,
corroboramos la existencia de ajustes en las capacidades energéticas y en la seleccion

de recursos a lo largo del afio, los cuales no serfan universales y dependerian de fas

-

caracteristicas ecologicas propias de las especies.




ABSTRACT

Due to the balance between acquisition and utilization of energy is critical to the
reproduction and survival of individuals, animal energetics studies have played a
central role in ecology. It has been proposed that the interindividual variation in
foraging behavior is related to differences in the amplitude of trophic niche, and is
expected that this correlates with levels of energy expenditure (basal metabolic rate
and total evaporative water loss). Thus, changes in ecological conditions such as
ceasonal variation in temperature and food supply might alter the foraging hehavior
and the potential relationship between physiological variables (TMB and PTAE) and
amplitude of trophic niche at individual and population level. In this study we evaluated
th;e effect of the variability in dietary habits on the TMB and PTAE by determining
whether there is seasonal variation in this relationship as well as the existence of
changes in the seasonal isotopic niche at intra ar{d interindividual level. Three species
with different feeding habits were used as model: Troglodytes aedon, Zonotrichia
capensis and Sporagra barbata. Our results show the existence of seasonal variation in
the TMB, but the answer is not uniform across species. Regarding the PTAE no
significant variations were found between summer and winter, which may be due to
environmental signals were not sufficiently contrasting between stations to trigger a

significant change in this variable.
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Our results showed no clear patterns in the association between physiological variables
and width niche and individual isotopic ratios show different isotopic compaosition
between winter and summer for each species. The case of T. aedon, differentiation
between the isotopic signature between summer and winter was observed,
characterizing this specie as an isofopic generalist between stations. isotopic signatdre
of Z. capensis does not vary significantly among stations, presenting a high degree of
isotope specialization, since there is not a drastic change in the food consumed during
the year. Sporagra barbata showed seasonal differences in the use of food resources,
showing two completely different subgroups, displaying specialists dietary habits

between stations but behaving like a generalist isotopic between winter and summer.

It is concluded that the marked seasonality of some environments creaies plastic
responses in animals that allow them to deal the demands posed by changes in biotic
and abiotic conditions. In this sense, we corroborate the existence of adjustments in

the energy capabilities and selection of resources throughout the year, which would

not be universal and depend on the species-specific ecological characteristics.




INTRODUCCION

Todos los animales requieren adquirir energia y destinarla al mantenimiento, la
actividad y produ;:cién de tejidos (Bozinovic & Canals 1987; McNab 2002; Brown et al,,
2004). Asimismo, debido a que-e! balance entre la adquisicion y el uso de energia es
“eritico para la reproduccién y sobrevivencia de los individuos, los estudios de
energética animal .han tenido un rol central en el ambito de la ecologia fisiologica vy
ecologia conductual {Sibly & Calow 1986; McNab 2002). Algunos de los aspectos mas
estudiados del metabolismo energético en vertebrados endotermos son la tasa
metabdlica basal (TMB) v la tasa metabdlica en reposo (TMR) (McNab 2002; Cruz-Neto
& Bozinovic 2004) los cuales representan el nivel metabdlico minimo requerido para
mantener la homedstasis (Nespolo & Franco 2007; Russell & Chappeli 2007), o el ;:os..to
minimo de vivir {Hulbert & Else 2004). Entre los factores que explicarian la variacién
interespecifica en la TMB se encuentran la masa corporal (véase Careau et al., '2008;
Bozinovic & Sabat 2010}, el origén filogenético, el clima, la temperatura y la dieta, entre
otros {McNab 2002; Lovegrove 2003; Williams et al., 2004; Careau et al., 2007, Sabat et
al., 2010). Sin embargo, los estudios que intentan explicar la variacién de la TMB a nivel
intraespecifico han obtenido resultados menos concluyentes en comparacién con
aquellos a nivel interespecifico {Geluso & Hayes 1999; Speakman et al., 2004; Vezina et

al., 2006). Por ejemplo, Sabat et al. (2009) reportaron que la masa corporal tiene un




efecto débil y a veces no significativo sobre la TMB de distintas poblaciones de Z
cdpensis a lo largo de un gradiente latitudinal. Ademds, los estudios intraespecificos,
generalmente se han enfocado en los promedios poblacionales, sin analizar en mayor
profundidad la varianza en torno a esta medida. De hecho, se han encontrado
variaciones de hasta un 200% en la TMB entre individuos de una hisma poblacion, las
cuales han sido a menudo ignoradas en la literatura (Meagher & O’Connor 2003,
Thomas et al., 2001, Mathias et al., 2006, Scantiebury et al., 2007}'. Aun asi, estudios a
nivel intraespecifico o interpoblacional han descrito que factores ecoldgicos, tales
como la composicion de la dieta (Cruz-Neto & Bozinovic 2004), el clima, la
productividad del hébitat (Broggi et al., 2007, Sabat et al., 2009} y la carga parasitaria
(Delahay et al., 1995; Scantlebury et al., 2007) afectan las tasas metabdlicas de los

animales.

Recientemente | Careau et al. (2008) propusieron que diferencias en rasgos
conductuales podrian ser una importante fuente de variacion en los procésos de
utilizacion de er_lergia entre los individuos de una misma poblacién. Ademas, diversos
rasgos asociados a la conducta han mostrado ser afectados por la predictibilidad y
disponibilidad del aimento (Careau et al., 2008) asi como también por la distribucion
geografica (van Dongen et al,, 2010). Por otra parte, se ha documentado que existe una
refacion entre L;:I TMB y comportamiento {e.g., Careau et al., 2008; van Dongen et al.,
2010; Maldonado et al., 2012) y que tal asociacion dependeria de las caracteristicas del

hahitat, por lo.tanto serfa poblacién dependiente {e.g., Cavieres & Sabat 2008; van




-

Dongen et al., 2010, Maldonado et al., 2012). De este modo, al existir un efecto de las
caracteristicas del habitat sobre fa TMB y la conducta, se esperaria que un cambio en
jas condiciones bidticas y abioticas del an;biente puedan también afectar la relacion
existente entre dichos rasgos {Réale et al., 2010). En este sentido, se han propuesto dos
‘modelos tedricos” para explicar la asociacién funcional entre los niveles de gasto
energético y la conducta animal (Levins 1968; Speakman 1997; Careau et al., 2008; Biro
& Stamps 2010} y ambos consideran que las distintas conductas que desempefian los
seres vivos requieren de energia. Asi, el Modelo de Desempefio postula que la TMB
comprende la energia total disponible en un individuo, de modo que una mayor TMB
“implicarfa que el animal dispone de mas energfa para utilizar en distintos tipos de
procesos bioldgicos incluyendo la conducta. En contraste, el Modelo de Asignacion
plantea que un organismo dispone de una cantidad fija de energia, la cual debe ser
distribuida entre distintos procesos que compiten entre si; de este modo se espera una

correlacion inversa entre la TMB y las manifestaciones conductuales, es decir, un

compromiso en la expresion de ambos rasgos (Maldonado et al., 2012).

La conducta de forrajeo, incluyendo la busqueda y manipulaci‘én del alimento es un
proceso energéticamente costoso, afectando directamente la sobrevivencia de los
individuos al determinar su presupuesto energético (Bozinovic & Canals 1987). Mas
aun, Garland et al. (1983) sugieren que la posicion en la cadena' tréfica determinaria el
ambito de hogar de [as especies: animales que consumen en niveles tréficos superiores

(e.g., Taunivoros) encuentran su alimento mas disperso y obtienen una menor cantidad




de energia por unidad espacial respecto de aquellas especies de niveles trdficos
inferiores (e.g., herbivoras). En este sentido, seglin Mufioz-Garcia & Williams (2005), al
menos en mamiferos, el &mbito de hogar estaria relacionado con la TMB de tal manera
que especies que buscan mas activamente el alimento {i.e., que estdn en niveles
" tréficos superiores) habrian sido seleccionadas p'ara poseer mayores tasas metabdlicas
basales. Estos antecedentes sugieren una correlacién entre la conducta de forrajeo de
los individios expresada, por ejemplo, en distintos niveles de exploracion {e.g.,

actividad de bisqueda alimento), con la magnitud de la TMB individual.

-

La variacidn interindividual en la conducta de forrajeo se encuentra relacionada con las
diferencias en la amplitud de nicho tréfico (Be.arhop et al., 2004). De hecho, muchas
poblaciones naturales que explotan una amplia variedad de recursos estan compuestas
par individuos relativamente especialistas que consumen en diferentes partes del nicho
;jtréfico pobiacional {West 1986; Wérner & Sherry 1987; Svanbéck & Bolnick 2007;
Aratjo et al., 2008). De este modo, al estar la conducta de fdrrajeo relacionada con la
amplitud individual del nicho tréfico, se espera que esta dltima se correlacione con los
niveles de gasto energético de los animales. Asimismo, cambios en las condiciones
ambientales tales como la variacion estacional en la oferta alimentaria podrian
conducir a cambios en la conducta de forrajeo y por ]o tanto en la relacion potencial

entre Ja TMB y la amplitud de nicho individual.




Otra variable fisioldgica relevante para la homedstasis es la pérdida total de agua
evaporativa (PTAE}, la cual es considerada particularmente importante en las especies
de Passeriformes (Williams 1996, 1999; Woh; & Walsberg 1996; Tieleman & Williams
2002; Sabat et al., 2006} debido a que estas aves s€ caracterizan por tener habitos
diurnos, altas tasas metabdlicas masa-especificas, y altas temperaturas corporales, que
dan como resultado altas tasas de flujo de agua (Williams 1996). Dado que los niveles
de actividad maés altos darfan lugar a tasas mas altas de pérdida de agua por
evaporacion, se esperaria que los individuos que resisten mejor las condiciones de
deshidratacién (menor PTAE) puedan destinar mas tiempo al forrajeo (Maldonado et
al., 2012). De este modo, dado que el agua seria un recurso limitado, es probable que
exista una asociacion negativa entre la amplitud de nicho isotépico y fa PTAE,
particularmente en temporadas en que la disponibilidad de agua es escasa o nula (e.g.,

en meses secos y calurosos).

Debido a la relacién existente entre la variacidn interindividual en la conducta de
forrajeo v las diferencias en la amplitud de nicho trofico, en el presente trabajo se
utilizé la amplitud de nicho tréfico como p.roxy de la conducta de forrajeo en las
especies modelo. De este modo, en este estudio se examing la variacion estacional
{invierno y verano) en la asociacion entre fa fisiologia (TMB y la PTAE} y la amplitud de
nicho trofico individual y poblacional en tres éspecies de aves paseriformes con habitos
dietarios diferentes que habitan un ambiente Mediterraneo ‘en Chile central. En

resumen, se pretende poner a prueba los modelos de Desempefio y Asignacion en




poblaciones naturales de aves y determinar ademds si la relacion predicha por estos

modelos, varia estacionalmente.

Los andlisis tradicionales de dieta entregan informacion certera acerca de los alimentos
consumidos por los animales (Lopez-Calleja 1995). Sin embargo, éstos sélo informan de
la ingesta en un corto perfodo de tiempo, lo cual representa una dificultad si se
requiere informacién acerca de la variacion temporal de la dieta en un mismo individuo
(Gannes et al, 1998; Inger & Berhop 2008). Una metodologia alternativa vy
complementaria para estimar la dieta de especies y poblaciones naturales, es a través
del andlisis de isStopos estables (e.g., nitrogeno y carbono) en los tejidos de los
individuos. Debido a que Io;.; is6topos estables son una herramienta préctica que
permite caracterizar el nicho ecoldgico de las especies (véase Newsome et al., 2007),
en este trabajo se pretende construir el nicho isotdpico individual y poblacional a
través de la determinacién de las proporciones isotdpicas de carbono y nitrégeno en
tejidos que difieren en su tasa de recambid (Bearhop et al., 2004; Martl’neqz _del Rio &
Wolf 2005) y asi obtener la variabilidad t:emporal de la dieta. Especificamente, se
utilizara la varianza en la marca isotépica como proxy de la variabilidad de habitos
dietarios de cada individuo {Bearhop et al., 2004} y también se construiran los nichos
isotépicos de inviemo y verano para cada especie de modo de establecer si existen

diferencias significativas entre los nichos estacionales de cada una de las especies.




1.1 Hipdtesis:

las capacidades fisiolégicas de los animales afectan su conducta vy capacidad de
exploracién y en consecuencia modifican la amplitud del nicho tréfico. Debido a que las
caracteristicas del ambiente inciden en la tolerancia de los organismos, se espera gue

cambios en las condiciones ambientales asociadas a la estacionalidad generen una

variacién en la relacién entre el nicho tréfico y 1a TMB y PTAE de los individuos.

Paralelamente, el grado de especializacién ecoldgica de [as especies determina las
caracterfsticas generales del uso de recursos. Dichas diferencias afectan al nicho

isotopico tanto en su amplitud, como en su variabilidad temporal.

De estas hipotesis se desprenden las siguientes predicciones:

s -Se espera due individuos que posean menor grado de especializacion tréfica
(i.e., mayor varianza isotdpica) presenten una mayor TMB dado la alta exigencia
a la maquinaria metabélica para acceder al alimento y una menor PTAE
asociado a una mayor resistencia a la desecacion.

e Estas relaciones deberian variar estacionalmente como respuesta a los cambios
en las condiciones ambientales en el sitio de estudio, que se traduce en una
variacién en la disponibilidad y predictibilidad de alimentos y de agua a io largo

del afio.




» Se espera que las especies con habitos dietarios especialistas (granivora ‘o
insectivora} presenten un nicho isotdpico diferenciado entre estaciones
asociados a Jos cambios en la busqueda y disponibilidad de aiimentés alo largo
de! afio, mientras que la especie omnivora posea nichos isotopicos estacionales
supef‘puestos a causa de la cap'acidad de alimentarse de recursos diversos en

ambas estaciones.

1.2 Objetivo general:

Estudiar la relacién potencial entre las tasas de gasto energético (TMB) v de resistencia
a la deshidratacién (PTAE) con-dos distintos fenotipos tréficos y determinar si la
asociacién existente entre la fisiologla y la amplitud de nicho puede variar
estacionalmente en individuos de tres especies de paseriformes habitantes de Chile

central con hébitos dietarios diferentes entre si.

1.3 Objetivos especificos:

a) Determinar la relacidén existente entre las variables fisioldgicas de gasto

energético y resistencia a la deshidratacion con la amplitud de nicho isotdpico

individual, utilizado como proxy de los distintos fenotipos troficos.




b)

d)

Evaluar si la asociacién entre los rasgos fisioldgicos y conductuales {i.e. amplitud
de nicho) varfan estacionalmente como respuesta a los cambios en la
dis'plonibilidad y predictibilidad en los recursos a lo largo-del afio.

Poner a prueba los modelos que describen la relacién entre las variables
fisioldgicas y la amplitud de nicho individual en invierno y verano (desempefio o
asignacién) y determinar si esas relaciones cambian entre ambas estaciones.
Determinar si existen cambios en la marca isotépica de carbono y nitrégeno de
un individuo entre estaciones, de modo que nos permita determinar si existe
utilizacion diferencial de los recursos tréficos entre invierno y verano., -
Caracterizar de manera estacional el nicho isotépico poblacional para cada
especie, de modo de determinar la variacion en la posicién y el grado de

sobreposicién de fos nichos estacionales.
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METODOLOGIA

2.1 Captura de Individuos

Se capturaron entre 10 y 22 individuos adultos en etapa no reproductiva de las
especies: Chincol (Zonotrichia capensis, Miilier 1776), Chercan {Troglodytes aedon,
Vieillot 1809) v lJilguero {Sporagra barbata, Molina 1782) en la Estacion Agrondmica
Experimental "German Greve silva" en Quebrada de la Plata (33° 30°'S, 70° 54’ 0),
ubicada en Chile central, una localidad caracterizada por un clima mediterraneo con
inviernos frios y hiimedos y veranos secos y calidos (bi‘ Castri & Hajek 1976). Se
escogieron dichas especies como modelo de estudio debido a que poseen habitos
alimenticios diferentes: El Chincol es un ave omnivora, el Chercan es insectivoro y el

Jilguero es granivoro.

El procéso obtencién de los animales fue llevado a cabo en invierno (julio-agosto) y
verano (diciembre-enero} de los afios 2012 vy 2013, mediante el uso de redes niebla.
lina vez capturados, los individuos fueron trasladados ai laboratorio de Ecofisiologia
Animal de la Facultad de Ciencias de la Universidad de Chile (33" 27'5, 70° 42’ 0) para

la posterior medicion de las variables de gasto energético y la toma de muestras de

tejidos para el andlisis isotdpico.
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2.2 Determinacion de la tasa metabdlica basal y pérdida total de agua evaporativa

Las mediciones de la TMB y de fa PTAE fueron realizadas empleando un sistema abierto
de respirometria e higrometria. Antes de ]a' medicidn, las aves fueron pesadas con una
balanza electronica Shimadzu AUX 220 (20,001 g) v luego fueron introducidas dentro
de una cdmara metabdlica oscura hecha de acero {1.000 mL), Ia cual fue ubicada en el
inttfrior de una cabina que mantiéne la temperatura ambiental estable a lo largo de la
medicion (30 * 0,5°C). El sistema permite determinar la cantidad de aire de
composicion atmosférica que entra a la cdmara metabdlica, con un flujo conocido y
constante. Antes de entrar a la cdmara, el aire ;')asa a través de columnas de Drierite y
Baralyme, que absorben las moléculas de H.O y CO; respectivamente presentes en la
mezcla. Después de pasar por la cdmara metabdlica el aire fue dirigido a través de un
higrémetro (RH-300), columnas de Drierite y luego por un analizador de O, (modelo
FoxBax; Sable Systems Iinternational, Henderson, Nevada;, USA) el cual ha sido calibrado
con una mezcla de oxigeno {20%) y nitrégeno (80%} certificado por cro_matografia
(INDURA, Chile). Tanto las mediciones como los protocolos de calibracion de los
implementos se realizaron siguiendo [a metogologf.a propuesta por Williams &
Tieleman (2000).

Debido a que el CO; y el vapor de agua presentes en el aire fueron eliminados antes de
ingresar al analizador de O,, el consumo de oxigeno fue calculado de acuerdo a lo

propuesto por Withers (1977):

VO,= FRx 60 x (F, 02— Fe 02)/{1 - F; 02)
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donde FR corresponde a la tasa de flujo expresada en mL min™, y F; y Fe son las
concentraciones fraccionales de O, que ingresan y salen de la cdmara metabdlica,
respectivamente. Calculamos la humed-ad absoluta (kg/m®) del aire que ingresa (in) y
que sale de {a camara (out) utilizando [a siguiente ecuacion: p= P/(T x R,), donde P es
la presién de vapor de agua del aire ekpresado en Pascales, T es la temperatura en
Kelvin del punto de rocio y Ry, es la constante gaseosa par:a el vapor de agua (461,5 J/kg
K, Lide 2001). La P, fue determinada usando el valor promedio del vapor de agua
entrante a [a cdmara vacia, es decir, durante el periodo de linea base, antes y después
de cada experimento utilizando un higrdmetro de punto de rocio (RH 200, Stable

System, Henderson, Nevada). Se calculd.la PTAE de acuerdo a:
PTAE = (VePout - ViPin)

donde PTAE se expresa en unidades de-mg/mL, pi ¥ pout corresponden a la humedad
absoluta en kg/m® del aire que ingresa y que sale de la cdmara, respectivamente, V; es
la velocidad de flujo del aire que ingresa a la cdmara, segtin lo determinado por el
controlador del flujometro de masas, y\J.'E es el flujo del aire que abandona la cdmara.

Ve fue calculado de acuerdo a lo propuesto por Williams & Tieleman {2000):
Ve=Vi- [VO; (1- RQ)] + VH,0

donde V;y VO, son conocidos. Utilizamos un RQ {coeficiente respiratorio) de 0,71
asumiendo que las aves en ayunas dependen principalmente de sus reservas lipidicas

(King & Farner 1961). Las sefiales generadas por el analizador de oxigeno (%), el




i3

higrémetro vy el flujdmetro fueron digitalizados empleando un sistema Universal
Interface Il {Sable Systems) y fue registrado en un computador empleando el software
de adquisicién de datos EXPEDATA (Sable Systems). Se tomaron muestras cada 5
segundos. El consumo de oxigeno se determind en animales en estado post absortivo,
durante su fase in'acti&a (i.e. noche), en la zona termoneutral y en periodo no
reproductivo. Las aves fueron mantenidas en las cdmaras toda la noche hasta alcanzar
la condicién de reposo, la cual ocurre generaimente después de 6-8 horas en aves
pequefias (Page et al., 2011}, Se calculc')—‘e] promedio de O, presente en la cdmara
metabdlica durante 20 minutos después de haber alcanzado el estado de reposo en

cada animal, y para ese mismo rango-de tiempo se obtuvo el valor de Ia pérdida total

de agua evaporativa.

2.3 Determinacion de marca isotépica

Luego de realizar la medicion metabdlica, los animales fueron sacrificados mediante -
exposicion a C0O,, tras lo cual se removieron y masaron los 6rganas: rifidn, higado,
corazon, molleja e intestinos delgado y grueso (+ 0,001g} y se extrajeron muestras de la
novena pluma del ala izquierda, musculo pectoral e higado para [a posterior
determinacién de la marca isotépica. Para ello, la pluma fue cortada en pequefios
fragmentos utilizando una tijera de acero inoxidable, mientras que os tejidos de ’
musculo e higado fueron secados en una estufa a 60 °(£ hasta peso constante, molidos

en un mortero y finalmente desengrasados mediante una extraccién con éter de
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petroleo en un extractor Soxhlet por 12 horas. La determinacién de la marca isotopica
de los tejidos se realizé en la Universidad de Wyoming de acuerdo al protocolo

utilizado por Sabat & Martinez del Rio (2005).

Las proporciones de is.:étopos estables en los tejidos se expresan utilizando la notacién
delta estdndar {8) como desviaciones en partes por mil (%) de los estandares
Internacionales V-Pee Dee Belemnites (VPDB) para el carbono, y N atmosférico (AIR)
para el caso del nitrégeno, de acuerdo a la ecuacion: 8X = (Rmuestra/Rstandard - 1} * 1000,
donde X corresponde a **N 0 **C y Rpuestra ¥ Rstandara cOrresponden a las relaciones

molares de “N/**N 0 *¢/**C de la muestra y referencia, respectivamente.

Para algunos andlisis estadisticos los valores de marca isotdpica de los distintos tejidos
fueron corregidos, relacionando el valor isotépico del animal con la linea base del
ambiente y en [a época en que fueron capturados {invierno o verano), de modo que las
posibles variaciones estacionales en la marca isotépica no se vean influenciados por
cambios en la composicién isotépica del ambiente. Para ello se utilizaron datos de la
composicion isotdpica: de las plantas presentes en el sitio de estudio tanto en invierno

como en verano, y luego se utilizé la siguiente ecuacion:

&Xmedido - 5Xpromedio estacion

86X corregido=
d Rxesfccién

De este modo el valor de marca isotdpica corregido corresponde a la diferencia entre Ia

sefial isotdpica medida y el de la marca isotépica promedio de las plantas disponibles
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en una estacion, dividido por el rango del isétopo en cuestién en Ja misma estacién, de
acuerdo a lo sugerido por Olsson et al. (2009). Asi, la sefial isotdpica medida para cada
individuo es independiente de la oferta diferencial de recursos primarios en un

ambiente a lo largo del afio.

Para obtener la amplitud en el nicho isotdpico individual se calculd la Distancia

Euclideana (DE) entre la composicién isotépica de dos tejidos con distinta tasa de

incorporacidn, tal como describe la siguiente ecuacion:

DE=J (6%3C,-6C,)” + (85Ny-5"N,,)

Para realizar este célculo se decidié utilizar los valores de marca isotopica de las
muestras de higado y musculo, ya que ambos entregan informacién respecto a la
misma estacion del afio pero atin asi reflejan la alimentacién de ‘'un individuo en
distintos tiempos (Carleton et al, 2008). La composicién isotdpica del higado
representa el de Ios.recursos incorporados en unos pocos dias a dos sémanas, mientras
que la del mdsculo representa la compaosicién isotdpica de los recursos incorporados de

dos semanas a un mes.

Cuando buscamos analizar la variacién entre estaciones en la marca isotdpica de un
individuo se realizé ademdas una segunda correccién a los datos, que consiste en
eliminar el sesgo producido por los distintos factores de discriminacion de los tejidos

utilizados. Esta correccion hace referencia a la diferencia en la composicién isotdpica
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entre un animal y su dieta, lo cual se expresa como A™C and A™N, v es llamado factor
de discriminacidn o enriquecimiento tréfico. Para ello se le resté a la marca isotopica
medida los factores de discriminacion estimados para aves por Caut et al. (2009) para

cada isétopo (§*3C y 5'°N) y cada tejido.

Por otra parte, para analizar el nicho isotdpico poblacional de manera estacional, se
caracterizd el espacio formado por los valores isotdpicos, los cuales pueden ser
utilizados en forma de coordenadas cartesianas {Quillfeldt et al., 2005; Newsome et al.,
2007}. Para ello se tomaron los valores de §°°C y 8N de las tres especies de
paseriformes y se construyeron graficos cuyo eje x corresponde a 613C, el cual entrega
informacion respecto a ;as caracteristicas bioclim;éticas del nicho en el que se
desempefia un animal y cuyo eje y corresponde a §*°N, el cual informa respecto a fos

recursos que consume el mismo (Newsome et al., 2007).

2.4 Andlisis estadisticos

En primer lugar se corrobord la distribucion normal de los datos de las distintas
variables a analizar, realizando una prueba de Shapiro-Wilk y ademas se realizé la
prueba de Levene para evaluar la homogeneidad de varianzas. Luego se llevé a cabo un
andlisis de varianza (ANOVA) de dos vfas para determinar si existen diferencias
significativas en la masa corporal de los individuos a lo largo del afio (invierno y

verano).
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Luego se evalub el efecto de la masa corporal por sobre las variables de gasto
energético por especie mediante la realizacién de regresiones lineales. Debido a Ia
existencia de una c;)rrelacién entre la tasa de cons.umo de oxigeno y la masa corporal
de los ‘animales, se realizé un ANCOVA fa&orial para evaluar el efecto de la
estacionfalidad sobre la TMB, utilizando como factores la especif_- y -estacién y como
covariable fa masa corporal de los individuos. A causa de la ausencia de correlacién
entre la masa corporal y la pérdida total de agua evaporativa de los animales, en el
caso de la determinacién del efecto de la estacionalidad sobre PTAE, se realizé un
ANOVA de dos vias, utilizando como factores la especie y estacién. Para establecer la
variacién en el tamafio de los érganos entre las estaciones, se realizé un ANOVA de dos
vias cuyos factores son el peso de los drganos expresado como porcentaje de la masa

corporal y la estacidn del afio.

Para evaluar la relacién existente entre las variables fisioldgicas y la amplitud de nicho
individual corregida (medida como la Distancia Euclideana entre la marca isotdpica del
m:l]sculo e hl'_gado), se realizaron regresiones lineales, para cada especie y cada
estacion. En los casos en que se haya encontrado :relacién significativa entre la masa
corporal y las variables fisioldgicas, se obtuvo los residuos de Ia regresion lineal y con

éstos valores se realizaron dichos andlisis estadfsticos.

Con el propésito de evaluar la existencia de cambios estacionales en el nicho isotopico

individual se realizé un anélisis multivariado de varianza de medidas repetidas
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{(RMANOVA), en el cual los valores de marca isotopica de carbono y nitrégeno
corresponden a las variables dependientes, la estacién es el factor y las medidas
repetidas son los valores de cada ‘tejido utilizado de Im ;h‘dividuo para caracterizar Q!
nicho en invierno y verano. En este caso las muestras corresponden a animales
capturados durante el invierno,-\! los tejidos utilizados fueron el higado, que entrega
informacidn de la composicion isotépica de la misma estacién, y de pluma ya que ésta
representa la incorporacién de recursos durante el periodo de muda, es decir, el

verano.

Para caracterizar la amplitud del nicho isotdpico poblacional v sus posibles cambios
posicionales de las tres especies tanto en invierno como en verano, se calcularon los
Poligonos Convexos, las dreas de las elipses esténdar corregidas {SEAC) v las dreas de
las elipses generadas por métodos.bayesianos (SEAB), de modo de utilizar y comparar
distintas métricas disponibles para caracterizar el nicho (Syvéranta et al., 2013). De
mado complementario se realizé un MANOVA a los valores de marca isotdpica de los
individuos de cada especie, de modo de deterrr?inar si existen cambios estacionales

significativos en la posicidn de los nichos isotdpicos poblacionales.

Los andlisis y figuras generadas a partir de la amplitud. de nicho isotdpico poblacional
fueron llevados a cabo mediante el paquete estadistico Stable Isotope Analysis in R
(SIAR; Parnell et al., 2008, 2010) del software R version 3.0 a través de la interfaz

RStudio, mientras que el resto de los andlisis estadisticos y las representaciones
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gréficas fueron realizados con Statistica 7.0® {1997) y SigmaPlot 12.0® para Windows

{Systat, 2012), respectivamente.




RESULTADOS

3.1 Masa corporal

Se realizd un ANOVA de dos vias para evaluar la existencia de variacion estacional en la
masa corporal de los animales, utilizando como factores a la especie vy la estacién. Se
encontré un efecto significativo de la especie {Fps0= 362,841; p< 0,00001) y estacion
(Faso= 4,471; p= 0,0372), mientras que no hubo diferencias significativas para la
interaccién entre estas variables Fz g9= 0,037; p = 0,9638 (Figura 1). 1

30

Masa corporal (g)
n
—ee-}

10 g

5F ® Invierno
Q  Verano

0 T T T
T. aedon Z. capensls S. barbata

Figura 1: Variacion estacional de la masa corporal para las tres especies de
paseriformes estudiados. Los valores representados corresponden al promedio + DE.

(N veranofinvierno T. gedor™ 18/ 13; N vetano/invierno Z. capensis — 22/ 16; N veranofinviere S. barbata™ 10/ 16)-

20
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3.2 Tasa metabdlica basal y pérdida total de agua evaporativa

Dado que la TMB se correlaciona en la mayorfa de los casos estudiados con la masa
corporal de los animales (R*= 0,2786, p= 0,0096; R’= 0,0825, p= 0;1308; R’= 0,2626, p=
0,0209, para las especies T. aedon, Z, capensis y S. barbata respectivamente} y que
existio un efecto significativo de la estacién sobre la masa corpoulal, se decidid realizar
un ANCOVA factorial para analizar la variacion estacional de la TMB, de modo de
considerar en el andlisis el efecto de los cambios entre estaciones en Ia masa corporal

de los individuos.

Los resultados del ANCOVA muestran que la TMB presenté diferencias significativas en
uno de los dos factores analizados: estacién {Fi1.65= 0,9156; p= 0,3422), especie (Fz65=
15,5801; p< 0,0001). También tuvo efecto significativo la interaccién entre estacién Vi
especie (F(2,55,=:12,8800; p< 0,0001). Al realizar la prueba g posteriori se encontraron
diferencias estécionales significativas en [a tasa metabdlica basal de las tres especies
estudiadas: Troglodytes aedon (p= 0,0045), Zonotrichia capensis (p=0,0014) y Sporagra
barbata (p= 0,0083). Tanto T. gedon (insectivoro) como S. barbata (granivoro)
presentaron mayor TMB durante el invierno, mientras que la especie omnivora (Z.

capensis) mostré una tasa metabdlica basal mds elevada durante el verano. Figura 2.
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I nvierno
Bl Verano * S

TMB (mLO5/h g)

T. aedon Z. capensis S. barbata

Figura 2: Variacion estacional de la tasa metabdlica basal con la masa corporal como
covariable para las tres especies de paseriformes estudiados. Datos corresponden al
promedio + DE. Asteriscos representan diferencias significativas mediante la prueba a
posteriori de Fisher LSD. (N veranofinviemo 7. aedon™ 13/10; N verano/invierno z. capensis= 16/13; N yeranofinvierno

S. barbata™ 7/12)

Al analizar la relacién existente entre la pérdida total de agua evaporativa y la masa
corporal de los individuos, no se encontré una asociacion significativa entre ambas
variables (R°= 0,0063, p= 0,7251; R*= 0,0742, p= 0,1079; R’= 0,0154, p= 0,6121, para las
especies T. aedon, Z. capensis y S. barbata respectivamente). Asi, para analizar la

existencia de cambios estacionales en la PTAE, se realiz6 un ANOVA de dos vias,
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teniendo como factores a la especie y estacion. Nuestros resultados muestran
diferencias significativas sélo a nivel de especie (F(2709= 9,0873; p= 0,0003), mientras
que el factor estacion (F170= 1,4274; p= 0,2362) y la interaccién entre estacion vy
especie (Fz70= 0,2865; p= 0,7518) no fueron significativos. Al realizar la prueba a
posteriori se observd que ninguna de las especies posee diferencias estacionales

significativas en esta variable (Figura 3).
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T. aedon Z. capensis S. barbata

Figura 3: Variacion estacional de la pérdida total de agua evaporativa para tres especies
de paseriformes. Datos corresponden al promedio * DE. (Nyerano/inviemo T aedon= 13/9; N

verano/invierno Z. capens}s= 22/15; N verano/invierno S. barbata™ 6/12)'
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3.3 Variacion estacional de la masa de drganos

La variacion de la masa de los ér“ganos entre las estaciones para las tres especies se
examind mediante un ANOVA de 2 vias, con los datos expresadoé como porcentaje del
organo relativo a la masa corporal. Todos los érganos analizados presentaron
diferencia.s significativas en al menos uno de los factores considerados {estacidn,
especie e interaccion entre estacion y especie). Los 6rganos que tuvieron una variacién
significativa en la interaccidn fueron el rifién e higado. Al realizar Ia prueba a posteriori
de Fisher LSD, el corazén e intestino grueso fueron las Unicas variables que no

’

presentaron variacion estacional significativa.

En la Tabla 1 se muestran los resuitados del ANOVA para cada érgano. La Figura 4
muestra las especies gue poseen variacion significativa en el porcentaje de los érganos

después de realizar la prueba a posteriori de Fisher LSD,
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Tabla 1: ANOVA de dos vias (estacion y especie) para la masa de los drganos de tres

especies de paseriformes. En negrita se destacan los valores que .presentaron

significancia estadistica.

Masa organo Efecto F G.L, p
Estacion 0,065 1,76 0,7994
Rifion Especie 33,412 2,76 < 0,0001
Estacion x Especie 6,362 2,76 0,0028
Estacion 0,1734 1,79 0,1917
Higado Especie 0,4440 2,79 0,6431
Estacidn x Especie 3,8070 2,79 0,0264
Estacidn 1,578 1,79 0,2127
Corazon Especie 20,183 2,79 < 0,0001
Estacion x Especie 0,320 2,79 0,7268
Estacion 28,518 1,80 < 0,0001
Molleja Especie. 29,738 2,80 < 0,0001
Estacién x Especie 2,114 2,80 0,1274
Estacién 20,024 1,78 < 0,0001
Intestino Delgado  Especie. 0,198 2,78 0,8207
Estaci6n x Especie 0,045 2,78 0,9558
Estacidn 0,357 1,71 0,5522
Intestino Grueso Especie’ 11,820 2,71 < 0,001
Estacion x Especie 0,846 2,71 0,4332
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3.4 Relacidn entre variables fisiologicas y amplitud de nicho isotépico individual

Se realizaron regresiones lineales para evaluar si la masa corporal de los individuos
afecta tanto a la TMB como la PTAE. Se observé que la TMB de T. aedon v de S. barbata
si se ven influenciados por la masa corporal de los animales (p=0,00963 y p=0,0209,
rgspectivamente). Es por esta razén que se obtuvieron los residuos de la tasa
metabolica basal en ambas especies, valores con los cu_ales se realizaron los analisis
posteriores. Por su parte, no se encontro influencia significativa del tamafio corporai
sobre la PTAE para ninguna de las especies estudiadas (p= 0,81785 para T. aedon, p=

0,10844 para Z.-capensis y p= 0,77424 para S. barbata).

Posteriormente se realizaron regresiones lineales para evaluar ia asociacién entre las
caracteristicas fisiologicas de los individuos y la amplitud de nicho isotopico individual
para ambas estaciones, la cual corresponde a la DE entre la marca isotdpica de higado y

musculo.

En el caso de Troglodytes ‘wedon se observé una asociacion positiva y significativa entre
DE y los residuos de la TMB en verano (R’= 0,8429; p=0,0098), mientras que en invierno
en cambio, esta relacion tiene- pendiente negativa pero no significativa (R*= 0,3919;
p=0,0968). La pérdida total de agua evaporativa no presentd una relacién gignificativa
con la DE para ninguna de las estaciones analizadas (R’= 0,0091; p=0,8221 en verano y

R*=0,0093; p=0,8369 en invierno) (Figura 5).
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Al analizar la relacién existente entre las variables fisioldgicas y la amplitud de nicho
individual (DE) en Zonotrichia capensis se obtuvieron regresiones lineales no
significati;ras tanto para la TMB (R?=0,2257; p=0,2341 en verat.m y R?=0,0009; p=0,9329
en invierno} como para la PTAE (R*=0,0618; p=0,4127 en verano y R*=0,0212; p=0,6513
en invierno), Figura 6. El caso de Sporagra barbata fue similar, ya que la relacidn entre
los residuos de la TMB y la DE no fue significativa {(R’= 0,0019; p=0,9258 en verano y
R*=0,001; p=0,9869 en invierno), y tampoco lo fue la asociacién entre la PTAE v Ia
amplitud de nicho individual: R*=0,5380; p=0,0971 en verano y R2=0,1137; p=0,2598 en

invierno (Figura 7).
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Figura 5: Regresiones lineales entre las variables fisiologicas (A: Residuos de la TMB y B:

PTAE) y la Amplitud de Nicho Isotdpico individual en invierno y verano para Troglodytes

aedon. La linea continua representa una regresion lineal significativa. (Nys vertine= 6/8;

Nerae ver/inv= 8/7).
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Figura 7: Regresiones lineales entre las variables fisioldgicas (A: Residuos de la TMB y B:
PTAE) y la Amplitud de Nicho Isotépico individual en invierno y verano para Sporagra

barbata. (Nt ver/inv= 7/13; Norae verfin= 6/13).
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3.5 Cambios estacionales en el nicho isotépico individual

Para determinar si ex-isten cambios en la marca isotépica en un individuo entre
estaciones {i.e. nicho isot6pico estacional) se compararon las marcas isot6picas de las
muestras de higado obtenidas en invierno con las muestrasl de pluma de los mismos
ejemplares. Dado que la marca isotdpica de la pluma representa la composicién
isotépica’de |a dieta de la estacidn en la cual se forma este tejido {verano), nos permite
caracterizar el nicho isotépico de la época estival de un individuo que fue capturado en

invierno.

Para realizar dicha comparacion se realizaron dos correccionés a los datos: La primera
de ellas es eliminar el sesgo producido por los factores de discriminacién de los tejidos
utilizados, que difieren entre si. A los valores obtenidos se les apiicéd la segunda
correccién, que busca eliminar el efecto de la oferta isotdpica diferencial entre
estaciones. Los resultados obtenidos fueron graficados por individuo para cada especie

{Figura 8).

1{%
E"BUO-__"TEE:E%
S CENTRAL
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Figura 8: Variacion intra-individual en la marca isotdpica de invierno y verano de los
individuos de A: Troglodytes aedon, B: Zonotrichia capensis y C: Sporagra barbata. Los
pares de puntos unidos por lineas representan individuos. (Nt gegon= 10; Nz capensis= 13;
Ns. barbata= 14)
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Figura 8: Continuacion.

Con el fin de determinar si los valores de marca isotépica son estadisticamente

diferentes entre estaciones, se realizo un MANOVA de medidas repetidas, cuyo

resultado se muestra en la Tabla 2.
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Tabla 2: MANOVA de medidas repetidas de muestras de higado (invierno) y pluma

(verano). En negrita se destacan los valores que presentaron significancia estadistica.

Especie Efecto D.F. F p
Tejido 1,18 16,5889  0,000714
Troglodytes aedon  Marca isotdpica 1,18 63,2606  <0,000001
Interaccion 1,18 0,6576 0,427991
Tejido 1,24 5,5622 0,026837
Zonotrichia capensis  Marca isotdpica 1,24 20,8528 0,000125
Interaccion 1,24 5,4055 0,028853
Tejido 1,26 254,9495  <0,000001
Sporagra barbata  Marca isotopica 1,26 8,8326 0,006299
Interaccién 1,26 59,6801  <0,000001

Para cada especie se realizo la prueba a posteriori de Fisher LSD de modo de evaluar si

la variacion estacional de cada isotopo es significativa. Para Troglodytes aedon la marca

isotopica tanto de nitrégeno como de carbono varié significativamente entre

estaciones (p= 0,00272 y p= 0,03440 respectivamente). El caso de Zonotrichio capensis

es distinto, ya que sdlo el nitrégeno presentd cambios significativos entre estaciones,

{p= 0,00132). Por ditimo, Ia especie granivora (Sporagra barbata) presentd variacién

estacional en los dos isdtopos medidos (p< 0,000001; p= 0,000002 para nitrégeno y

carbono respectivamente).
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3.6 Amplitud de nicho isotdpico poblacional

Para evaluar los posibles cambios en la utilizacion de los recursos a lo largo del afio por
parte de los individuos de cada especie {i.e. caracterizacién del nicho poblacional), se
comparé la marca isotépica del higado de animales que fueron capturados tanto en
invierno como en verano. Se eligio este tejido ya que en vertebrados posee una tasa de
incorporacion rapida, y su composicién isotépica refleja la integracién de lo que el
animal asimilé recientemente (Carleton et al., 2008; Martinez del Rio et al., 2009a),
constituyendo un buen indicador de la dieta del animal en el momento en el cual fue
capturado. A partir de ello se construyeron graficos qué caracterizan espacio formado
por los valores isotdpicos de carbono (5§'3C) y nitrégeno (5*°N), los cuales se usaron
como indicadores de habitat y de nivel trofico, respectivamente {Newsome et al.,
2007). Se deci&ié graficar los resultados de la marca isotdpica medida y también
aduellos generados a partir de la correccidn de la marca isotdpica del animal respecto a
la linea base isotdpica del ambiente en el cual ellos-viven de modo dé eliminar el efecto

producido por la oferta ambiental diferencial entre estaciones (Figuras 9, 10 y 11).

Para evaluar si los valores de marca isotdpica estacional difieren entre si, es decir, si el
nicho isotdpico varia a lo largo del afio {en amplitud vy en posicién), se realizaron dos
pruebas distintas: La primera de ellas es el célcqlo de las areas generadas por los
valores de marca isotdpica de cada estacidn y su consecuente sobreposicién, mediante

la determinacion de los poligonos convexos, las SEAc y también las SEAB mas sus
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respectivos intervalos de confianza (IC) (Tabla 3). Se decidi6 incorporar esta Ghtima
metodologia ya que entrega mayor robustez al analisis cuando el tamafio muestral es
pequefio (N<50) {Jackson et al,, 2011). La segunda prueba realizada fue un MANOVA
para determinar si existe un cambio significativo en la posicién de las marcas Isotépicas
(las cuales corresponden a coordenadas cartesianas de 58¢ y 3°N) del higado de las

especies entre las estaciones (Tabla 4).
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Figura 9: Variacion estacional en la marca isotopica del higado de Troglodytes aedon. A:
Valores medidos, B: Valores corregidos por la oferta ambiental. La linea punteada
representa a los Poligonos Convexos y las lineas continuas corresponden a las SEAc.

(Nverano= 11; Ninvierno= 12).
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Figura 10: Variacion estacional en la marca isotdpica del higado de Z. capensis. A:
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representa a los Poligonos Convexos y las lineas continuas corresponden a las SEAc.
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Tabla 4: MANOVA: Valores de marca isotdpica (8**C y 8°N) corresponden a las

variables dependientes y la estacién del afio como factor para las tres especies de

paseriformes estudiados. En negrita se destacan los valores que presentaron

significancia estadistica.

Valores de marca isotdpica no corregida

- Valores de marca isotdpica corregida

Lambda Wilks ) Lambda Witks p
T. aedon 0,2372 <0,0001 |T. aedon 0,3874 0,0001
Z. capensis 0,2455 <0,00001 |Z capensis 0,9705 0,6675
S. barbata 0,5927 0,0019 S barbata 0,2712 <0,0001




DISCUSION

4.1 Tasa metahdlica basal y pérdida total de agua evaporativa

En este estudio se sometic a prueba la hipétesis de que las caracteristicas del ambiente
y las capacidades fisioldgicas de los individuos afectan la conducta de los animales, y en
consecuencia la amplitud del nicho tréfico, de modo que cambios en las condiciones
ambientales asociadas a la estacionalidad pueden producir una variacién en Ia relacién
entre el nicho y la TMB y PTAE de los individuos. Para ello se evalud la existencia de
variacion estacional en dos variables fisiolégicas de relevancia ecoldgica, tales como la
TMB y la PTAE. Diversos estudios han demostrade que animales endotermos
habitantes de regiones con diferencias estacionales marcadas, a menudo presentan
ajustes en sus niveles de gasto energético {Dawson et al., 1983a; Cooper & Swanson
1994; Cooper 2002). De este modo, se espera que estas especies presenten una
variacion fenotipica reversible de estos parametros (Kingsol & Huey 1998), es decir,
que muestren flexibilidad fenotipica (Piers:ma & Drent 2003). Se cree que dicha
capacidad ha evolucionado por seleccidon natural para mejorar el desempeiio de los
individuos de una poblacién. En relacidn a ésto, diversos estudios han investigado los
cambios estacionales en las tasas metabdlicas como respuesta a cambios en la
temperatura ‘ambienta[, sin embargo las conclusiones obtenidas en estos trabajos no

siempre son concordantes. El presente estudio indica que la tasa metabélica basal
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presentd diferencias estacionales significativas en las tres especies estudiadas (Figura
2). En el caso de Z. capensis el metabo!ismr; fue mayor durante el verano, mientras que
tanto en T. aedon como en S."barbata se presento el patron contrario, una mayor TMB
durante el invierno. Entonces surge la interrogante de por gué diversas especies
pueden modular su metabolismo estacional en distinta manera frente a modificaciones
aparentemente similares en las condiciones abioticas. La literatura apunta a que los
cambios estacionales en las variables de gasto energético (entre ellas [a TMB y la PTAE}
estan influenciados principalme}nte por la variacién climdtica, la masa corporal y la
distribucién altitudinal {McNab 2005), sin embargo, también se ha demostrado que
factores tales como la disponibilidad de agua y de alimento (Tieleman & Williams 2002;
Haugen et al., 2003; Mufioz-Garcia & Williams 2005), condicién corporal (Daan et al,,

1990), niveles hormonales {Chastel et al,, 2003) y la dieta (McNab 2003) afectan los

niveles de dichas variables.

Estudios anteriores en Zonotrichia capensi;s, han documentado que esta especie no
presenta modificaciones significativas de su, TMB y PTAE entre estaciones {Maldonado
et al., 2009; Pefia-Villalobos et al., 2014). En cuanto a la TMB, los resultados del
presente estudio no son concordantes con lo obtenido anteriormente para Z. capensis,
y sugieren que los cambios debidos a aclimatizacion en terreno pueden variar de
manera interanual, dependiendo de las condiciones ambientales. Sin embargo nuestros
resultados si coinciden con lo reportado por Smit & McKechnie (2010), guienes

observaron que la TMB de invierno es menor al de verano en aves de vida libre de dos
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ordenes y cuatr;n familias en el desierto de Kalahari, sugiriendo que dicho patrén puede
ser extensivo en aves que habitan regiones subtropicales. Ademas, [a flexibilidad de la
TMB parece ser una respuesta comun pero no universal en las aves que h'abita;n en
ambientes variables (Piersma & Llindstrom 1997; McKechnie 2008). En este sentido,
varios estudios han investigado los cambios estacionales en las tasas m_étabélicas
(incluyendo a fa TMB} en respuesta a la temperatura ambiente, pero los resultados de
éstos han puesto de manifiesto una diferencia notable en |a magnitud de |a respuesta a
la aclimatizacién estacional (Cooper & Swanson 1994; O'Connor 1995, Hudson &
Kimzey 1966; Cooper 2000; Cooper 2002; Arens & Cooper 2005; Cavieres & Sabat
2008). Los diferentes resultados obtenidos entre las aves sugieren que la temperatura
no es el Unico factor que impulsa los ajustes de la tasa metabdlica en ambientes
altamente estacionales. En conjunto, estos resultados indican que ajustes tales como
menores TMB durante el invierno tengan relacién con ahorro de energia y/o agua mas

que con la necesidad de termorregulacion o tolerancia al frio.

En el caso de T. aedon v S. barbata la tendencia es fa contraria. Existen al menos dos
explicaciones no excluyente:s al aumento de los niveles de gasto de energia en invierno.
La primera se refiere a la mayor necesidad de produccién de calor por un aumento en
las demandas termorreguladoras en invierno. Sin embargo, diversos autores han
analizado criticamente la relacién funcional entre la tolerancia térmica {e.g., el
metabolismo maximo de termorregulacion, Msum) y la TMB en aves (véase McKechnie

& Swanson 2010). La segunda alternativa se relaciona con las caracteristicas ecoldgicas
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de las especies tal como los hébitos alimentarios. Ambas especies son considerados
como especialistas dietarios; el Chercén es un ave insectivora, mientras que el Jilguero
se alimenta exclusivamente de granos {Ramirez-Otdrola & Sabat 2011). La conducta de
forrajeo puede estar relacionada con nuestro hallazgo, ya que se ha reportado que
Quebrada de la Plata posee una gran variabilidad ambiental entre estaciones,
presentando mayor ntimero de semillas e insectos durante la época estival (Lépez-
Calleja 1995), de modo gue durante el invierno, los animales de habitos dietarios mas
especialistas como son T. aedon vy S. barbata se vean sometidos a la necesidad de
buscar de manera mas activa su alimento, lo cual conllevaria un mayor gasto

energético y en consecuencia una mayor TMB.

Respecto a la variacion estacional en la PTAE, no se observaron cambios significativos
en esta variable para ninguna de las especies (Figura 3). El poseer tasas moderadas de
PTAE es considerado una adaptacién a los ambientes secos (Tieleman & Williams 2000;
Tieleman et al., 2003a) lo i:|ue indica plasticidad fenotipica significativa (Tieléman etal.,
2002; Tieleman et al., 20(?3b). En este sentido nuestros resultados son contrarios a lo
esperado, puesto que una reduccidn en esta variable seria un ajuste benefi:cioso en un
ambiente seco como lo es la localidad de estudio en la época de verano. Es probable
que las sefiales ambientales que generan esa respuesta pldstica en otras especies
(temperatura y fotoperiodo, entre otras) no fueran lo suficientemente contrastantes

como para gatillar un cambio significativo en esta variable. En este sentido Maldonado

et al. (2009), reportaron que si bien los individuos de la especie Zonotrichia capensis
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pueden exhibir aclimatacion térmica en rasgos fisiologicos en el laboratorio
{especificamente TMB y PTAE), ellos no utilizan esta capacidad cuando deben lidiar con

fluctuaciones menores o moderadas en las condiciones ambientales en la naturaleza.

4.2 Variation estacional de la masa de drganos

Diversos estudios han documentado que cambios en la demanda energética pueden
tener una directa relacidn con la variacion en {1) la masa de 6rganos metabdlicamente
activos y (2) la actividad especifica de dichos tejidos (Dawson et al. 1983b; Kersten et
al., 1998; Piersma et al., 1999). Los érganos que se relacionarian con los cambios en las
necesidades energéticas son el corazon, cerebro, higado, molleja, rifiones e intestinos
(Daan et al., 1990; Williams & Tieleman 2000, Cavieres & Sabat 2008). Nuestros
resultados mostraron diferencias estacionales en el porcentaje de rifion, higado,
mﬂlleja e intestino delgado (Tabla 1y Figura 4).

El porcentaje de rifién es significativamente mayor en invierno para T. aedon (Figura
44), fo cual concuerda con la literatura, tanto en el sentido del aumentp en la masa
tomo res:puesta al incremento estacional observado en la TMB, como también en
relacién a que se ha documentado que aves sometidas a dietas ricas en proteinas, i.e.
que se alimentan en mayor cantidad de insectos, poseen menor masa de médula renal
y menor longitud de los conos medulares (Barcelo et al,, 2012}, lo cual puede traducirse
en menor masa renal. De este modo que e! porcentaje de rifén sea mayor durante el

invierno es congruente con que la abundancia de insectos es mayor durante el verano
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en drea de estudio {Lopez-Calleja 1995). Por el contrario, se encontré que S. barbata
presenta mayor desarrollo renal durante el verano, lo cual concuerda con argumentos
distintos reportados en la literatura, debido a que esta 'especie, de habitos dietarios
granfvoros adquiere una muy limitada cantidad de agua preformada a través de su
dieta, especialmente en verano, lo cual puede generar hipertrofia de la médula renal
como respuesta a la necesidad de conservacion de agua (y de concentrar la orina)
durante esta estacién (Barcelé 2010). En cuanto a la especie omnivora, Zonotrichia
capensis, no se observaron cambios estacionales significativos en el porcentaje de
masa renal. No existe una explicacion clara para este fenémeno, sin embargo, es
posible que el mayor grado de oportunismo en los habitos alimenticios de esta especie
pudiera incidir en que la seleccidn de presas fuera en funcién de la necesidad de

consumir agua preformada en la dieta.

También encontramos cambios estacionales significativos en el porcentaje de higado,
molleja ‘e intestino delgado. Estos tres organos se relacionan con la capacidad de
adquisic:Ién y procesamiento de materia y energia (Cavieres & Sabat 2008). La variacidn
estacional en el porcentaje de higado fue significativo sol:amente para T. gedon (Figura
4B}, siendo mayor durante el invierno. El porcentaje de molleja también fue mayor
durante invierno para las especies 7. agedon y Z. capensis (Figura 4C). El porcentaje de
intestino delgado presenté variacion estacional significativa en las tres especies
estudiadas, siendo mayor en invierno para los tres casos: (Figura 4D). Estos resultados

apoyan la hipdtesis de que la necesidad de responder a altas demandas
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termorregulatorias vienen acopladas con un aumento en la capacidad de adquisicion y
de procesamiento de los alimentos y también el aumento en el gasto energético
(Williams & Tieleman 2000; Bacigalupe & Bozinovic 2002; Tieleman et al., 2003b), lo
cual también puede tener relacion con la modulacién de la actividad especifica de estos

6rganos a lo largo del afio.

4.3 Relacion entre variables fisiologicas y amplitud de nicho isotépico individual

Con el propdsito de observar cdmo las condiciones ecologicas pueden afectar el grado
de asociacidn c-;ntre el comportamiento vy la fisiologia, se determind la relacién entre Ia
amplitud de nicho isotépico individual (i.e. Distancia Euclideana) y las variables
fisiolégicas medidas. De acuerdo a nuestras predicciones, se esperaba que individuos
que posean una mayor diversidad trofica (i.e., mayor varianza isotdpica) presentaran
una mayor TMB y una menor PTAE. Nuestros resultado;s no mostraron patrones claros
en dicha asociacion, salvo para el caso de la tasa metabdlica basal de T. aedon, especie
que presenté una relacién positiva y significativa entrella TMB y la amplitud de nicho
isotdpico individual en el verano (Figura 5A)}, apoyando el modelo de Desempefio. Esto
podria significar que fa TMB del Chercan refleja la energia total disponible en un
individuo, implicando que a una mayor TMB el animal puede gastar mas energia en
realizar distintos tipos de funciones incluida la conducta. El modelo de Desempefio es
el que ha recibido mayor apoyo empirico en vertebrados, sin embargo, dicha evidencia

se ha centrado principalmente en el estudio de conductas agresivas, dominancia y de




competencia. Por ejemplo, Cutts et al. (1998 y 1999) y Lahti et al, {2002) demostraron
en Salmonidos que los individuos mas agresivos tienen mayores tasas metabdlicas

standard, patrén que fue descrito tanto dentro como entre poblaciones de estos peces.

En aves los estudios se han centrado principalmente en los aspectos conductuales, Por
ejemplo Bryant & Newton (1994) demostraron una correlacién positiva y significativa
entre la dominancia por el acceso a las perchas de los machos de Cinclus cinclus
(Passeriforme: Conclidae} con la TMB. También se ha estudiado la dominancia por
acceso al alimento (Vézina & Thomas 2000) o bien por el espacio (Hammond et al.,
2000}, sin embargo, en estos Gltimos casos los resultados de la asociacion entre la TMB
y el rasgo de dominancia escogido no fueron significativos. Por otra parte, Mathot et al.
(2009) fueron los primeros en reportar que la variacién en la TMB del Diamante
mandarin (Taeniopygia guttata) se asocia con diferencias en el comportamiento de
forrajeo, encontrando también un patrén que apovyaria el modelo de Desempefio.

La asociacion significativa y positiva-entre la TMB y amplitud de nicho isotdpico
encontrado en 7. aedon, apoya la nocién de que una mayor tasa metabdlica basal
implica mayor energia disponible para:la bdsqueda y adquisicién de alimentos, lo cual
se ve reflejado en una mayor DE, que representa una mayor variabilidad en la marca
isotdpica de los recursos consumidos. A pesar de este hallazgo, nuestros resultados
muestran cambios estacionales en el metabolismo basal de las tres especies

estudiadas, de modo que nuestra hipétesis que planteaba que los atributos fisioldgicos
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individuales afectan la capacidad de busqueda y de adquisicién de alimento y por ende

la amplitud del nicho tréfico no se cumplié para todos los casos.

4.4 Cambios estacionales en el nicho isotépico individual y poblacional

Al comparar la composicién isotépica de tejidos que poseen diversos tiempos de'
incorporacion podemos identificar si los individuos cambian su dieta en el tiempo o
bien si se mantiene constante. De acuerdo a Martinez del Rio et al. (2009b) es posible
definir a un animal como un especialista isotépico si los tejidos generados en distintas
escalas temporales tienen una composicién isotdpica similar, mientras que son
generalistas cuando la marca isotépica difiere en el fiempo. Cabe notar que un
individuo puede tener una dieta generalista pero ser isotdpicamente especialista si es

que se alimenta de fa misma mezcla de recursos durante todo el afio, véase Figura 12.
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Grado de especializacion isotdpica
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Figura 12: Esquema explicativo del grado de especializacion dietaria e isotopica en
animales (modificado de Martinez del Rio et al., 2009b). Los tridngulos naranjos y
amarillos representan tejidos con diferentes tasas de recambio. Los pares de triangulos
unidos por una linea representan a un individuo, mientras que 8X; and 8X, son los
valores isotdpicos de dos isétopos diferentes. Los cuadrados verdes representan la
composicion isotopica de dos recursos. La poblacién A comprende a un conjunto de
generalistas isotopicos, cada uno de los cuales es también un generalista dietario. La
poblacion B comprende especialistas isotopicos que son generalistas dietarios vy la
poblacién D es una poblacién generalista formada por individuos que son ambos
especialistas isotopicos y dietéticos. Las poblaciones A, B, y D deben ser consideradas
generalistas, aunque de diferentes maneras, mientras que la poblacion C es especialista
que esta compuesta por individuos que son especialistas isotdpicos y dietarios, ya que

utilizan el mismo recurso.
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Nuestros resultados muestran diferentes relaciones de la composicién isotépica entre
invierno y verano para cada una de las especies. Antes de interpretarlos, sin embargo,
es necesario considerar que a causa de las correcciones realizadas a. los datos ya sea
para eliminar el efecto del factor de discriminacion de cada tejido -en el caso de la
variécién individual en la marca isot6pica-, como también la correccién asociada a la
influencia de la oferta ambiental diferencial entre estaciones -la cual se aplicé para
determinar el nicho isotépico individual y poblacional-, la escala de los valores de
marca isotdpica en las figuras de las secciones 3.5 y 3.6 se ve modificada,
diferencidndose de los valores medidos. Para los dos casos, en el eje y (§*°N) mayores
valores representan enriquecimiento de Nitrégeno, sin embargo el eje x (§°C) los
valores mayores a cero corresponden a marcas isotépicas originales mas negativas, es

decir, mas empobrecidas en el isétopo pesado {**C).

Otro aspecto a tener en cuenta para comprender las causas del us& diferencial de los
recursos entre estac"lones de las especies estudiadas, es la disponibilidad de alimentos
2 lo largo del aﬁo: en el sitio de estudio. En este sentido, Lopez-Calleja {1990)
documentd que en Quebrada de la Plata existe una amplia diversida;d de semillas, con
cerca de 45 especies disponibles en el banco, de las cuales 28 son consumidos por las
aves, La seleccion de dichas semillas se asocia a su tamaiio, ya que las aves prefieren
consumir aquellas de dimensiones intermedias, las que correspbnden a especies
arbustivas. Los tamafios de semillas peguefias son consumidas en un 61%, y

corresponden a especies de gramineas, cactceas y plantas compuestas. También
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existe una variacion estacional en la abundancia de las semillas: en marzo y agosto son
los meses de mayor densidad de semillas y se caracterizan por mayor disponibilidad de
sem.illas--pequeﬁas y de gramineas, respectivamente. Se ha documentado también la
existencia de heterogeneidad en la distribucién de las semillas en el territorio: entre
julio y noviembre existen diferencias significativas en [_a densidad de semillas entre

areas expuestas y cubiertas.

Respecto a la disponibilidad de insectos, en el drea de estudio se documentd la
presencia de 14 drdenes de insectos, 54 familias y aproximadamente 160 especies.
Ademas, se ha documentado la existencia de una variacion estacional en la densidad,
diversidad, riqueza y abundancia de insectos de follaje y del suelo. La mayor densidad y
riqueza de insectos de follaje ocurre en primavera, mientras que hay una notoria
reduccion en los mismos pardmetros durante el invierno, y son aun menores durante el
ve"rano. En cuanto a los insectos de suelo, los habitat cubiertos y expuestos no
presentan mayores diferencias a lo largo del afio en cuanto a su composicion. Sin
embargo, durante el verano la diversidad de insectos es baja debigo a la dominancia

orden Hymenoptera (Lépez-Calleja 1990).

Teniendo esas consideraciones en cuenta, es posible comprender que existe una gran
variabilidad en la oferta ambiental a lo largo del afio, lo cual en conjunto con los

habitos dietarios de las especies determinara la conducta de forrajec de los individuos.
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En el caso de Troglodytes aedon, nuestros resultados muestran una diferenciacion
entre la marca isotépic-a de verano e invierno (Figura 8A). Durante el verano la
composicion isotdpica de carbono fue compacta, mi;antras que el nitrégeno varié en un
rango mas amplio, relacidn que fue inversa para el caso de las muestras de tejido que
reflejan la composicion isotdpica del invierno. Ademds se puede observar una
direccionalidad en el cambio estacional, _s_iendo la marca isotdpica del invierno mas
enriquecida en §°N y mas empobrecida en §"C. De manera complementaria, los
resultados del MANOVA de medidas repetidas (Tabla 2) indican un efecto significativo
del tejido (i.e. estacion) y de la marca isotdpica. Al realizar la prueba g posteriori se
observé que ambos isétopos variaron de manera significativa entre estaciones. Al
recurrir a fa informacidn respecto a l1a historia nat‘ural de esta especie, observamos que
ha sido descrita como un ave insectivora {Sabat et al., 2010). Ramirez-Otarola (2010)
documentd que el contenido de [a molleja del Chercan {Troglodytes aedon) posee en
promedio un 4,38% de semillas y un 95,62% de insectos. Si bien el estudio mencionado
no considera la variacion estacional sino que se realizé el andlisis del contenido de la
mc:J[Ieja durante el verano, este porcentaje de diversidad en las fuentes de alimentacidn
puede corresponder a la fuente de variacidn en el nicho isotdpico individual. la
existencia de diferenciacion en el nicho isotopico entre estaciones puede deberse a la
disponibilidad diferencial de insectos entre estaciones, la cual se caracteriza por una
mayor diversidad y riqueza de insectos del follaje durante el invierno y una mayor

diversidad de insectos del suelo en la misma estacion. Este fendmeno no esta
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relacionado con la abundancia de insectos, pero sf con la composicién isotépica de los
alimentos disponibles entre estaciones. Asi, es concordante encontrar una marca
isotdpica mas enriquecida en N en los tejidos de los animales que corresponden al
invierno, asociado a una mayor gama de insectos disponibles. Esto sugiere que a pesar
de ser descrita como un ave de habitos dietarios especialistas, T. aedon es un
generalista isotdpico entre estaciones y que durante el invierno ocuparia un mayor

nivel tréfico que en el verano.

Al analizar los resultados en el nicho isotdpico poblacional corregide de T. aedon
encontramos un patrén similar al generado a partir de la variacion individual. Asi, las
ére-as de las elipses generadas pof SEAc no presénfan sobreposicion y los resultados del
MANOVA (Tabla 4) muestran diferencias posicionales significativas entre las marcas
isotopicas de invierno y verano, es decir, los nichos isotdpicos poblacionales

estacionales también difieren entre si.

El caso de Zonotrichia capensis es diferente, ya que la composicion isotépica individual
no varia de forma clara entre estaciones (Figura SZB). El resultado obtenido a partir dej
MANOVA de medidas repetidas indica un efecto significativo del tejido y de la
interaccion entre el tejido y la estacion, sin embargo, al realizar la prueba a posteriori
se obtuvo que sélo el Nitrégeno presentd cambios significativos entre estaciones,
siendo mayor en invierno. Una posible explicacion a este fendmeno es que la seleccién

de alimentos de esta especie en el invierno favorezca la eleccion de presas cuya

—,
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composicién isotdpica sea enriguecida en nitrégeno, mds que un aumento en el nivel
trofico. El Chincol es un ave omnivora, presentando un contenido de molleja promedio
- de 83,72% de semillas y un 16,24% de insectos segun lo descrito por Ramirez-Otérola
(2010}, lo cual indica que Zonotrichia capensis se comporta como un generalista
dietario. Sin embargo, los valores de la marca isotdpica entre estaciones _indicah que’
tiene un grado de especializacion isotdpica, ya (;lue no existe un cambio dréstico en las
fuentes de alimentacion a lo largo del afio, probablemente asociado a que esta especie
se alimenta durante todo el afio de una gama de alimentos mas amplia. Respecto al
nicho isotdpico poblacional, Z. capensis si presenta solapamiento de las SEAc, que
corresponden a las areas generadas por las marcas isotdpicas de las distintas

estaciones del afio. Estos resultados indican que & nivel poblacional no existen

diferencias posicionales entre el nicho isotépico de invierno y verano (Tabla 4).

Sporogra barbata es la especié que presentd las diferencias estacionales de mayor
magnitud en el uso de recursos troficos, presentando dos subgrupos completamente
diferenciados del nicho isotdpico de invierno y verano (Figura 8C). Durante el invierno
los tejidos de los animales esté’m enriquecidos en el valor corregido de 8N y mds
empobrecidos en §°C. E| MANOVA de medidas repetidas mostré que existen
diferencias significativas entre los tejidos utilizados, en la marca isotépica y también en
{a interaccidén entre ambos fac-tores. La prueba g posteriori indica que esta especie
presentd variacidn estacional en los nichos isotépicos (tanto en carbono como en

nitrégeno). De este modo, es posible inferir que el nicho isotdpico individual de S.




58

barbata cambia entre estaciones. A pesar de existir un cambio en el valor isotépico de
los recursos consumidos, el jilguero es una especie caracterizada por su especializacion
estacional, lo cual se ve reflejado por el grado de compactacién de las muc;_stras
tomadas a distintos individuos en una misma estacion del afio. Estos resultados son
congruentes cdn lo reportado por Sabat et al. (2010} y Ramirez-Otarola (2010), quienes
caracterizaron a S. barbgta como una especie granivora estricta, presentando un
consumo de semillas de un 100%. Asf, se puede concluir que el Jilguero es un ave de
hébitg_sﬁdietarios especialistag entre estaciones pero generalista isotdpico a lo largo del
afio, ya que existe un cambio en la utilizacién de recursos en el tiempo asociado a la

poca flexibilidad en cuanto a las fuentes de alimentacion que consume esta especie.

A ni-ve[ poblacional los resultados son congruentes en el sentido que reflejan un cambio
en la utilizacion de los recursos a lo largo del afio. Las dreas de las elipses generadas
con SIBER muestran que no existe sobreposicién entre los nichos isotdpicos
estacionales, lo cual a su vez coincide con el analisis de MANOVA, el cual indica que

existen cambios posicionales en las marcas isotopicas a lo largo del afio.

Es sorprendente observar que los resultados de variacién individual en la marca
isotopica sugieren cambios en el nivel tréfico de S. barbata entre estaciones, lo cual es
dificil de concebir en un ave exclusivamente granivora. Este cambio puede deber.se a
que en el sitio de estudio existen productores primarios con un amplio rango en la

composicion isotdpica de nitrégeno, la cual varfa entre -6 y 12, fenémeno que fue
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reportado por Sabat et al. (2012). De este modo puede ser que los animales se
alimenten de granos con distintas marcas isotdpicas en cada estacion, probablemente
debido a una &isponibilidad y predictibilidad diferencial de ‘estos alimentos entre
invierno y verano. Este fenémeno ha sido descrito en Diu;a diuca por Lopez-Calleja
(1995), quienes documentaron que esta especie modifica SleS preferencias troficas

asociado a la llegada de otras especies granivoras en otofio e invierno, cambiando el

naimero y tipo de semillas consumidas.

Otro aspecto llamativo entre los nichos isot6picos estacionales del Jilguero es la
diferencia entre la relacién individual y poblacional, fenémeno que se ve reflejado al
contrastar las Figuras 8C y 11B, las cuales difieren en el se‘ntido del cambio en la
composicion isotépica de nitrégeno en invierno respecto al verano. En el caso de Ia
Figura 8C, que representa el nicho isotépico individual, en invierno los animales se
encuentran énriquecidos en 8°N y empobrecidos en 3'C, mientras que el nicho
isotdpico poblacional de S. barbata (Figura 11B) muestra que las aves de invierno se
muestran empobrecidas tanto en 8*C como en &N respecto al verano. La
incongruenci;a entre la relacidn individual y poblacional puede estar asociada a las
diferencias en el factor de discriminacion de los tejidos utilizados y el real, ya que el
hecho de que aplicamos un factor de correccion para cada tejido que ha sido calculado
para el grupo de las aves puede ser muy general, y en el caso de S. barbata, a diferencia

de las otras especies, se nota una discrepancia entre el patrén individual y el

poblacional. De ésto se desprende la necesidad de calcular los factores de
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discriminacion de las especies estudiadas, de modo de obtener el nicho isotdpico a
partir de un factor de enriquecimiento trofico especie-especifico. A pesar de la
incongruencia en el sentido del cambio de nicho isotdpico d;e S. barbata, nuestros
resultados;, muestran de forma contundente nichos isotdpicos estacionales
diferenciados,-sin solapamiento y con diferencias posicionales significativas. Este
resultado es concordante con la marcada diferenciacién estacional en la disponibilidad
de semillas reportada por Lépez-Calleja (1990). Durante la época estival existe mayor
diversidad y rigueza de semillas en relacion al invierno, donde ademas existe una
menor densidad de este tipo de alimento por unidad de terr?torio. Dicha variacién en
las fuentes de alimentacion a través del tiempo facilitaria una conducta de forrajeo
diferenciada entre estaciones, lo cual puede {raducirse en los patrones encontrados en

el presente estudio, i.e. nichos isotépicos estacionalmente contrastantes.

Dado que los valores de drea de los nichos isotdpicos, gue funcionan como proxy de la
amplitud de nicho trofico, difieren considerablemente entre las diversas metodologias
utilizadas (Poligonos convexos, SEAc y SEAB; Tabla 3), el andlisis de las SEAB combinado
con los valores de sus respectivos intervalos de confianza mo:straron que el tamafio de
fas dreas generadas por el método bayesiano no son diferentes entre estaciones para
ninguna especie, ya sea con los datos corregidos o brutos. Dado que el método
bayesiano considera 10.000 repeticiones y entrega como resultado el promedio de

todas las iteraciones, se decidid utilizar éste valor como drea de los nichos isotépicos.
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De este modo, nuestros resultados sugieren que el tamafio o amplitud de los nichos

isotdpicos poblacionales no varid entre estaciones para las especies estudiadas.

Teniendo en cuenta los resultados obtenidos en este estudio podemos decir que se
apovya la prediccion de que las especies con hébitos dietarios especialistas {chercdn y
jilguero) presentan un nicho isotdpico diferenciado entre estaciones, mientras que la
especie omnivora (chincol) posee nichos_ _isotépicos estacionales superpuestos a causa

de la capacidad de alimentarse de fecursos diversos en ambas estaciones.

A pesar del creciente uso del andlisis de isdtopos estables en ecologia, existen pocos
estudios que evalien el nicho isotépico de una especie a lo largo del tiempo,
centrandose los esfuerzos en la determinacién de cambios en el tiempo del nicho de
comunidades. Por ejemplo, Sellanes et al. (2011) rastrearon el origen de las principales
fuentes de alimentos utilizados por la fauna bentdnica en dos sitios que diferian en las
fuentes de carbono. Los autores encontraron diferencias en la diversidad de recursos
basales consumidos entre las comunidades, lo cual se traduce en redes tréficas
diferenciadas por su nivel de complejidad y diversidad (i.e. diferencias en sus nichos
isotdpicos). Por otra parte, en un reciente estudio realizado por Hamilton et al. (2014)
se documentd evidencia de la expansion en el nicho isotdpico del pez Semicossyphus

pulcher (Perciforme) asociado al consumo de presas alternativas luego de Ila

recuperacion de la estructura poblacional en un ecosistema en el cual se aplicaron
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medidas de conservacién como respuesta a la explotacion intensiva de recursos

marinos.

Uno de los pocos estudios realizados a nivel intraespecifico, lo constituye el realizado
por Martinez del Rio et al. (2009b) en el que se documenté una gran variacion en el
grado de especializacién isotdpica y dietaria en tres especies de paseriformes del

genero Cinclodes tanto a nivel interespecifico, como inter-individual.

El presente estudio deja en evidencia la generalidad de estos patrones ecologicos y
refuerza la utilidad de estudiar el nicho tréfico a partir del analisis de isétopos estables
en varios tejidos, incluso de modo no invasivo (e.g., Norris et al., 2005). Por ejemplo al
obtener muestras de sangre, ufia y pluma en aves pequefias, es posible inferir la
composicién isotdpica de los recursos consumidos en una amplia escala temporal
(Bearhop et al., 2003). De esta manera, los andlisis de isétopos estables a varios tejidos
en un mismo individuo nos entregan la oportunidad de responder preguntas centrales
en ecologfa, como por ejemplo de qué modo evaluamos la especializacion individual y
cudles son los factores que influyen en ella (Martinez del Rio et al.,, 2009b). A su vez,
este tipo de estudios permitiran abordar preguntas relacionadas con fa conservacion
biolégica, tales como la capacidad de las especies de modificar su dieta debido a
cambios en la disponibilidad de sus recursos {los cuales pueden estar asociados a la
accidn antrépica en el medio ambiente) y su vulnerabilidad frente a cambios en Ia

oferta ambiental de recursos.




CONCLUSIONES

El presente estudio muestra |a existencia de variacion estacional en una de las dos
variables fisioldgicas medidas, la TMB, sin embargo esta respuesta no es uniforme
entre especies. Respecto a la PTAE no se encontraron variaciones significativas entre
estaciones, lo cual puede deberse a que la intensidad del cambio de las se'ﬁales
ambientales podrian haber sido insuficientes como para gatillar un cambio significativo

en esta variable.

En cuanto a [a asociacion eritre las variabies fisioldgicas y la amplitud de nicho isotépico
individual, nuestros resuitados no fueron concluyentes, ya que muestran diferentes
relaciones de la composicion isotépica entre invierno y verano para cada una de las

especies.

Al caracterizar el nicho isotopico estacional.a nivel individual y poblacional para cada
una de las especies, encontramos diversos patrones asociados a los habitos dietarios y
la historia de vida de cada una de las especies estudiadas. Especificamente, en el caso
de 7. aedon se observd una diferenciacidon entre la marca isotépica de verano e
invierno, caracterizando a esta especie como un generalista isotdpico entre estaciones.
La marca isotdpica de Z. capensis no varia de forma clara entre estaciones, presentando
un grado de especializacion isotopica alto, ya que no existe un cambio drastico en los

alimentos consumidos a lo largo del afio. Sporagra barbata en cambio, es la especie
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que presentd diferencias estacionales de mayor magnitud en el uso de recursos
troficos, mostrando dos subgrupos completamente diferenciados, exhibiendo habitos
dietarios especialistas entre estaciones pero comportdndose como un generalista

isotopico entre invierno y verano.

Este estudio permite concluir que la marcada estacionalidad de algunos ambientes
genera en los animales respuestas plasticas que les permiten enfrentar las exigencias
gue suponen los cambios en las condiciones bidticas y abidticas. En este sentido,
corroboramos la existencia de ajustes en las capacidades energéticas y en la seleccion
de recursos a lo largo del afio, los cuales no serian universales y dependerian de las

caracteristicas ecolégicas propias de las especies.
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