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RESUMEN
La seleccion de alimento es un proceso jerirquico. Los animales seleccionan
activamente el microhabitat de alimentacién, y al interior de éste su alimento. En
consecuencia, lo que determina la dieta de un animal depende no sélo de la calidad y
abundancia del alimento, sino que ademas de muiltiples factores que determinan la
seleccién de microhabitat. Teoricamente, la estrategia de seleccion de alimento estara
determinada por la solucién de una serie de finciones costo-beneficio. En esta tesis se
investigd el efecto de variaciones experimentales en la calidad del alimento y
temperatura ambiente sobre la conducta de seleccion de alimento, presupuesto de
tiempo y ecologia nutricional en el degu, Octodon degus (Rodentia, Octodontidae).
Este micromamifero es un herbivoro diurno que habita los ambientes mediterraneos y
semiaridos del norte y centro de Chile. En Ia naturaleza, los degus estin restringidos a
areas de forrajeo especificas debido a sus limitadas tolerancias térmicas y por la calidad
del alimento. Consecuentemente, los degus deben seleccionar su alimento balanceando
la maximizacion de la ingesta de nutrientes/energia debido a restricciones digestivas, de
tiempo, y a cambios estacionales/espaciales en calidad de alimento; y la minimizacion en
el riesgo de termorregulacion debido a su baja capacidad evaporativa y a los cambios
estacionales/espaciales en temperatura ambiente entre éareas de forrajeo. Estas
predicciones fieron sometidas a prueba en experimentos de seleccion de dieta y balance
nutricional, conducidos en una arena expetimental, con dietas artificiales que diferian en
€l contenido de fibra y en distintos parches térmicos. De acuerdo a lo predicho, los
resultados de la seleccion de alimento y los balances nutricionales demostraron que O.
degus prefiere itemes de baja composicién de fibra, pero que esta seleccién se ve
comprometida por cambios espaciales y temporales en calidad de alimento y
temperatura ambiente, junto a restricciones de tiempo de alimentacion, digestivas y de
termorregulacién. Se concluye que durante el verano los individuos se comportan como
minimizadores de tiempo y durante el invierno como maximizadores de energia y

minimizadores de tiempo, a la vez.
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ABSTRACT
The selection of food is a hierarchical process. Animals actively select the feeding
microhabitat, and within this, they select food items. Consequently, factors that
determine an animal diet depends not only of food quality and abundance, but also of
the multiple factors that determine microhabitat selection. The avoidence of risky
microhabitats may be costly if high food quality is abundant in these stressful
microhabitats. Theoretically, the strategy of food selection should be determined by the
solution of several cost-benefit functions, or multifunctional one-currency function.
Ultimately, the solution of such functions will determine the reproductive success of the
forager. In this thesis I investigate the effect of experimentally varying food quality and
ambient temperature on diet selection, time budget and nutritional ecology in the degu,
Octodon degus (Rodentia, Octodontidae). This small mammal is a diurnal herbivore
inhabiting the semiarid and mediterranean environments of northern and central Chile.
In the field, degus are constrained to specific foraging areas mainly by their limited
thermal tolerance and by environmental food quality. Consequenlty, degus have to
select food balancing maximization of nutrients/energy digestible intake in face of their
time and digestive constraints, and seasonal/spatial changes in food quality, and
minimizing thermoregulatory risk, in face of their low evaporative water loss, and
seasonal/spatial changes in environmental temperatures among foraging areas. These
predictions were tested in a series of diet selection experiments conducted in an
experimental arena, as well as nutritional trails, involving synthetic diets with different
fiber content and thermal patches. As predicted, results of the arena food selection
experiments as well as nutritional trials, demonstrated that O. degus prefers items of
low-fiber composition but that selection is compromised by seasonal and spatial changes
in food quality and environmental temperatures coupled to feeding time, digestive, and
thermoregulatory constraints. During summer individuals behave as time minimizers and

during winter as both time minimizers and energy maximizers.




INTRODUCCION

Teoria de forrajeo

La teoria de forrajeo considera al ambiente como una entidad espacial dividida en
parches de recursos troficos (Sibly & Calow 1986). En este contexto, los modelos de
forrajeo han analizado dos elementos bésicos de las conductas de alimentacion en
animales: la categoria del alimento a consumir, y el tiempo de permanencia y
explotacion en un determinado parche (Stephens & Krebs 1986).

Uno de los supuestos de estos modelos es que la tasa neta de ganancia de
energia, obtenida del consumo de alimentos en un parche, es una medida fenotipica de
la adecuacion biolégica. Por lo tanto, esta tasa deberfa ser maximizada (Sibly & Calow
1986, Stephens & Krebs 1986). Bajo esta premisa, un animal realizaria una
jerarquizacidn del contenido energético de los alimentos, y visitaria los parches en foﬂna
diferencial (Batzli 1985, Sibly & Calow 1986).

Si se focaliza Ia conducta tréfica en el tipo de alimento a consumir, a teoria de
forrajeo propone que un animal explotard aquella clase de recurso tréfico que le
signifique més energia con respecto al promedio energético total de los alimentos. Esto
filtimo, considerando el tiempo invertido por los organismos en la bisqueda,
manipulacion y digestion del alimento (Sibly & Calow 1986).

Un menor énfasis ha recibido la relacién de esta conducta de alimentacién con
compromisos que involucran riesgo de mortalidad (Sibly & Calow 1986). Asi, algunas
restricciones extrinsecas de importancia serfan factores bidticos como la depredacion y
otros abidticos como la temperatura (hipertermia) (Stephens & Krebs 1986).

Un caso particular y complejo de relaciones troficas corresponde a la
interaccion entre herbivoros y plantas (Hume 1989). Tradicionalmente la teoria de
forrajeo ha sido considerada como inapropiada o poco aplicable para el caso de

herbivoros (Belovsky 1978, Batzli 1985, Stephens & Krebs 1986). Tales
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consideraciones se basan principalmente en las propiedades de las plantas (e.g.
defensivas, nutritivas, digestivas, de distribucion y abundancia) como alimentos (Batzli
1985, Sibly & Calow 1986, Stephens & Krebs 1986, Illius & Gordon 1993, Krebs &
Davies 1993).

La comprensién de esta interaccion herbivoro-planta se ha facilitado gracias al
desarrollo de modelos operacionales sobre estrategias de forrajeo (Hume 1989). En
forma especial Belovsky (1978), aplicd por primera vez el método de programacion
lineal (Westoby 1974, Pulliam 1975) en herbivoros; proponiendo un modelo simple de

optimizacion en la estrategia de forrajeo.

El Método de Programacién Lineal (MPL).

Las categorias de alimentos son adquiridas y procesadas por un organismo para
satisfacer no s6lo los requerimientos de energia sino también los de nutrientes esenciales
(Sibly & Calow 1986). Como regla general, la calidad del nutriente es més critica para
un herbivoro que para un carnivoro o insectivoro (Stephens & Krebs 1986). Esto,
porque las plantas carecen o poseen concentraciones muy bajas de ciertos nutrientes
esenciales (e.g. el nitrogeno de las proteinas). Por tanto, solo mediante una seleccion de
tipos particulares de alimentos, el herbivoro puede obtener una ingesta balanceada en
nutrientes y energia.

Asi, ademas de evaluar la ingesta de energia, el MPL considera basicamente: 1)
requerimientos de nutrientes (Westoby 1974, Pulliam 1975) y ii) restricciones
extrinsecas e intrinsecas vinculadas a la conducta de alimentacion del animal (Belovsky
1978). Estas restricciones estdn intimamente asociadas a las caracteristicas y
propiedades de los recursos a consumir, y a los mecanismos de alimentacion y digestion
de los animales. Por tanto, la utilizacion del MPL tiene implicito un problema de

optimizacién, por lo cual se deben reconocer y especificar los objetivos a maximizar y/o

|
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minimizar, y las restricciones que limitan el desarrollo de estos objetivos (Belovsky
1978).

Los objetivos alternativos al usar MPL son; 1) maximizar la energia ingerida,
asignando el excedente energético hacia una mayor sobrevivencia, crecimiento,
almacenamiento de reservas y reproduccién o 2) minimizar el tiempo de alimentacion,
evitando desbalances térmicos o disminuyendo los riesgos de depredacién, lo que
permitiria asignar tiempo a otras actividades tales como Ia seleccién de pareja y cuidado
parental.

Las restricciones que limitan el funcionamiento de los objetivos planteados son

expresadas como funciones de ecuaciones lineales, de la forma:

C>0<XZ@*X (1)

donde C es el valor de restriccion que debe ser superado o que no puede ser excedido,
X; es la cantidad de alimento i consumido, y C; es una constante que convierte X; en las
mismas unidades de C.

El MPL ha sido aplicado mayoritariamente a mamiferos herbivoros,
encontraindose que las cuatro restricciones mas importantes y operativas son: 1)
requerimientos diarios de energia, los que son suplidos por el contenido energético de
los alimentos, 2) tiempo diario destinado a la alimentacidn, el cuil esta determinado
esencialmente por la fisiologia térmica del organismo, pero también por factores
bioticos como el riesgo de depredacion, 3) capacidad digestiva diaria y tiempo de
transito de la digesta; ambos dependientes del peso himedo del alimento (razén peso
hiimedo/peso seco), de la cantidad de material refractario y de las caracteristicas de
disefio del tracto digestivo, y 4) requerimientos diarios de nutrientes especificos, los que

son aportados por el contenido nutritivo del alimento (Belovsky 1978, 1984a,b, 1986).




Tiempo

O 1 | ]
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Consumo Alimento Alta Calidad (g/dia)

Consumo Alimento Baja Calidad (g/dia)

FIGURA 1: Griéfica de las cuatro ecuaciones de restriccion (energia, tiempo, nutrientes, y
digestivas) y Ia generacién de ura zona achurada, donde el MPL predice Ia dieta de un
herbivoro que consume dos categorias de alimentos. * : punto donde se minimiza el tiempo
de alimentacion, y **: punto donde se maximiza la energia ingerida.
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Una cualidad del MPL es que permite una representacion grafica de la dieta
6ptima. Esta corresponde a la region encerrada entre la interseccion de las ecuaciones
lineales de restriccion con sus respectivos ejes (Fig. 1). Asi, uno de los vértices de esta
figura geométrica corresponde al consumo combinado de dos categorias de alimentos
que produce una mayor ingesta de energia (punto maximizador de energfa). Existe
ademds, otro vértice en donde el consumo de estos alimentos implica un menor gasto de
tiempo en la remocién, manipulacién e ingestion del recurso (punto minimizador de
tiempo). Estos puntos extremos generados por el MPL se contrastan con las dietas
observadas (las cuéles también corresponden a puntos en el grafico). Si el punto
observado no difiere significativamente del punto esperado por el MPL, entonces la
seleccion de dieta se ajusta a lo presupuestado por una de las soluciones del método.
Pero si ademés, existe una situacion en que la dieta observada no difiere
significativamente de ambas soluciones (e.g. un punto al centro de la figura), entonces
ambas estrategias (maximizar energia y minimizar tiempo) darfan cuenta de la seleccion
de dieta del herbivoro.

De esta forma, el MPL constituye una herramienta til en la interpretacion
(simple y cuantitativa) y contrastacién de dietas observadas en herbivoros generalistas,

respecto a un valor dptimo esperado de estrategia de alimentacion.

Maximizadores de energia versus Minimizadores de tiempo.

La mayoria de los estudios que han analizado la dieta en herbivoros generalistas que
difieren en tamafio corporal, fisiologia digestiva y categoria taxonomica (desde alces a
ortopteros) han encontrado que estos animales se comportan como maximizadores de
la energia ingerida (Belovsky 1978, 1984a,b, 1986, Marken Lichtenbelt 1993, Ritchie
1990). Sin embargo, existen excepciones. Por ejemplo, algunas hembras tienen una

mayor disponibilidad de tiempo para forrajear y se comportan como maximizadores de
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energia (Belovsky 1978, 1984a, Ritchie 1990, Marken Lichtenbelt 1993); en cambio,
los machos de estas especies necesitan asignar tiempo a otras actividades no-
alimentarias, y se comportan como' minimizadores de tiempo (Hixon 1982, Belovsky
1986, Iilius & Gordon 1993). Una conducta diferencial de la ingesta de energia en
funcién de las clases de edad, también ha sido documentada por Troyer (1984).

En general, la capacidad de aprendizaje y la plasticidad conductual de los
vertebrados herbivoros, les permiten seleccionar aquellas clases de alimentos de mayor
calidad nutricional, maximizando asi la energia ingerida y obteniéndose una dieta 6ptima
(Westoby 1974, Troyer 1984, Ritchie 1990, Marken Lichtenbelt 1993, Bozinovic
1995). Desde otra perspectiva, la estacionalidad ambiental también podria generar que
un organismo se comporte como un maximizador de energia durante las estaciones en
que los alimentos son ricos en energia y nutrientes; y/o como un minimizador de tiernpo
en otras estaciones donde existen restricciones fisiologicas térmicas, mayor riesgo de
depredacion y/o durante el periodo reproductivo (gestacion) (Hixon 1982, Belovsky
1984b).

Cabe resaltar que la mayoria de los estudios que han utilizado el MPL en la
interpretacion de dietas en herbivoros, han realizado los andlisis y comparaciones
dietarias sin considerar la variabilidad espacial y temporal del ambiente. La produccién y
calidad (en energia y nutrientes) de la biomasa vegetacional, asi como los regimenes de
temperatura; cambian de una estacién a otra y entre afios, lo cual puede tener fuertes
consecuencias en la seleccién de dieta en herbivoros.

Por tanto, seria importante considerar la habilidad de un herbivoro para ajustar
su dieta ante la variabilidad ambiental. Asi, variaciones en la distribucion y desarrollo
fenologico de las categorias de plantas, asi como en la estructura espacial del habitat y

en factores abitticos asociados a regimenes de fotoperiodo y temperatura, tendrian

fuertes implicancias en las estrategias de alimentacion en herbivoros.




Octodon degus como modelo de estudio

Octodon degus (Octodontidae) es uno de los micromamiferos endémicos mas comunes
del norte chico y centro de Chile. Su distribucién abarca la zona semidrida y
mediterranea comprendida entre Vallenar y Curico, siendo abundante de costa a
precordillera, en hébitats asociados a sabanas de espinos (Bustos et al. 1977, Yates et al.
1994),

Especificamente, el hébitat de este roedor semifosorial corresponde a una
formacién de matorral, dominado por arbustos escleréfilos siempre-verdes, rodeados
por una cubierta estacional de herbaceas (Rojas et al. 1977, Simonetti & Montenegro
1981, Fuentes et al. 1983). Ocfodon degus construye sus madrigueras bajo arbustos,
esencialmente Acacia caven, en la periferia de los cuales genera un reticulado de
caminos rectos libres de vegetacion, que dan cuenta de sus trinsitos continuos (Rojas et
al. 1977, Yafiez & Jaksic 1978, Meserve 1981b). La vegetacion presenta un patrén de
distribucién espacial en mosaico (Fuentes et al. 1984), el cual estd sujeto a una fuerte
variabilidad temporal debido a la marcada estacionalidad de esta region (di Castri &
Hajek 1976, Bozinovic et al. 1995). Esencialmente, las variaciones en temperatura y
pluviosidad afectarian el desarrollo fenologico de las plantas, lo que tendria impacto en
la explotacion de diferentes microhébitats por parte de los roedores.  Octodon  degus
presenta habitos diurno-crepusculares, con un horario de actividad bimodal durante
época estival (Bustos et al. 1977, Rosenmann 1977, Yafiez & Jaksic 1978, Rosenmann
et al. 1981). Debido a restricciones de disefio impuestas por las altas temperaturas
ambientales (sobre 32 °C), que no le permiten realizar termolisis evaporativa
(Rosenmann 1977, Cortés et al. 1988, 1990), O. degus presenta una respuesta evasiva
al calor, permaneciendo inactivo en los sistemas de galerfas subterraneas (Rosenmann
1977, Yafiez & Jaksic 1978). Asi, esta restriccion térmica durante el verano (la cual no
opera en invierno) determinaria y limitaria el uso del espacio y la seleccién de alimentos

en este roedor (Bozinovic et al. 1995, Lagos et al. 1995). Se ha documentado ademas,
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que interacciones como la depredacion, también ejercerian una importante restriccion
para el forrajeo de estos micromamiferos (Jaksic 1986, Meserve et al. 1993).

Cuando O. degus permanece activo en la periferia de los arbustos (Jaksic et al.
1979), su principal actividad es la de alimentacion (Yafiez & Jaksic 1978). La dieta de
O. degus presenta una gran diversidad y variabilidad en diferentes localidades
geograficas a lo largo de las estaciones (Meserve et al. 1983, Veloso & Bozinovic
1993). Octodon degus ha sido clasificado como un herbivoro generalista (Meserve
1981ab, Yates et al. 1994), ya que consume hietbas, pastos, corteza de 4rboles y
arbustos (Bustos et al. 1977, Yafiez & Jaksic 1978, Fuentes et al. 1983, Meserve et al.
1983). Ademis, este roedor selecciona hojas y brotes nuevos de arbustos, y ejerce un
fuerte consumo de semillas (Simonetti & Montenegro 1981, Fuentes et al. 1983, Yates
et al. 1994). Experimentos de cafeteria efectuados con alimento artificial, han mostrado
que este roedor selecciona alimentos que contienen un bajo contenido en fibra
(Bozinovic com. pers.).

Asi, la seleccion de dieta en un micromamifero como O. degus, estaria sujeto no
sélo a consideraciones del contenido energético y calidad nutricional del alimento, sino
que también se veria limitada por presupuestos de tiempo de alimentacion (Fulk 1976,
Meserve et al. 1984), tiempo para la digestion (Veloso & Bozinovic 1993, Bozinovic
1995), costos termorregulatorios y balance hidrico (Rosenmann 1977, Cortés et al.
1990, Lagos et al. 1995). En teoria, la estrategia de seleccion de alimentos en este y
otros micromamiferos estaria determinada por la solucién de una serie de estas
funciones costo-beneficio (Stephens & Krebs 1986).

Por tanto, el estudio de la variacién espacio-temporal de restricciones bioticas
(calidad nutricional del alimento) como abidticas (altas temperaturas= hipertermia) seria
importante en determinar la conducta de forrajeo y seleccion de dieta en O. degus. Esto
tendria implicancias directas en respuestas a corto plazo (i.e. sobrevivencia) de los
organismos, las que se reflejarian en eventos de largo plazo (i.e. sucesos reproductivos)

de la poblacién.




Objetivo y Predicciones

El objetivo general de esta tesis es evaluar la conducta de seleccidn de dieta en O.
degus, un roedor herbivoro generalista. La estrategia de forrajeo de este
micromamifero, va a estar sujeta a la preferencia de parches espaciales que difieren en
condiciones de temperatura y/o calidad del alimento. Esto permitird recrear la
variabilidad espacio-temporal que se genera tanto en regimenes de temperatura como en
calidad nutricional de los alimentos, durante estaciones contrastantes como lo son
invierno y verano.

Asi, los objetivos especificos de esta tesis son: i) determinar eventuales
restricciones y/o compromisos entre seleccion de alimentos y estrés termorregulatorio, y
ii) comparar y contrastar la seleccion de dieta observada con la generada a través del
método de programacion lineal (MPL).

Cabe destacar que en este analisis se abordaran dos aspectos que en la literatura
han sido analizados parcialmente: la seleccion de dieta estacional en hrebivorors
generalistas, y la puesta a prueba en forma experimental del ajuste entre dietas
observadas y predichas por un MPL.

En la literatura se ha establecido que los animales herbivoros se comportan en
su conducta de alimentacién como maximizadores de energia o minimizadores de
tiempo; es decir, ambas soluciones han sido tratadas dicotomicamente. El objetivo de
esta tesis ayudara a determinar si O. degus selecciona dietas, balanceando una serie de
objetivos (energéticos y nufricionales) y restricciones (de calidad del alimento, tiempo,
digestivas y de termorregulacién), y de esta forma analizar si las soluciones de
maximizar energia y/o minimizar tiempo pueden ser complementarias y/o equivalentes

en diferentes lugares y momentos.
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Al respecto, formulo las siguientes predicciones generales:

i) Un animal se comportara como un maximizador de energia, cuando expuesto
a idénticas condiciones de temperatura, seleccione ¢l parche espacial donde el alimento
es de mayor calidad nutricional.

ii) Un animal se comportard como un minimizador de tiempo, cuando expuesto
a alimentos de idéntica calidad nutricional, seleccione el parche espacial donde la
temperatura sea menos restrictiva desde el punto de vista fisiologico (evasién de
hipertermia).

iti) Un animal se comportard como un minimizador de tiempo si selecciona
parches espaciales con alimento de baja calidad nutricional pero con una temperatura
ambiente que es fisioldgicamente no-restrictiva; y por el contrario sera un maximizador
de energia si selecciona parches espaciales con alimento de alta calidad nutricional, a
pesar que la temperatura del ambiente sea fisiologicamente restrictiva.

iv) La teoria de forrajeo establece que un animal se comportard de la manera
més eficiente si selecciona parches espaciales con alimentos de alta calidad nutricional y
temperaturas ambiente fisiolégicamente no-restrictivas, respecto a la combinacién
inversa; por tanto, el consumidor seria a la vez un maximizador de energia y un

minimizador de tiempo,




11

MATERIALES Y METODOS

Captura y mantencién de los animales.

Durante la fase experimental se utilizaron vienticinco animales no-reproductivos,
capturados mediantes trampas de captura viva (Sherman) en una localidad tipica del
matorral de Chile Central (Quebrada de la Plata: 70° 50' W, 33° 31'S).

Estos ejemplares fueron trasladados a laboratorio y mantenidos en terrarios de
120 * 70 * 90 cm con alimento y agua ad libitum, y a temperatura ambiente y
fotoperiodo natural. Con el fin de evitar que la historia inmediata durante el periodo de
aclimatacion influyera sobre la seleccién de parches durante la experimentacion; se
separaron dos grupos de roedores en terrarios que diferian en el tipo de sustrato,
ubicacién de los bebederos de agua y presencia de refugios. Los estudios de seleccion

de dieta fueron conducidos durante fines de la estacién de verane, otofio e invierno.

Diseiio experimental.

Bisicamente, la fase experimental consistié en la elaboracién de un disefio factorial,
para la recreacion de cada parche espacial (Tabla 1). Mediante este disefio se estudio el
efecto de dos factores (cada uno compuesto de dos niveles) sobre la seleccion de dieta
de los animales: uno abibtico que consistio en altas (T+) y bajas (T-) temperaturas, y
otro biético consistente en alimento con una baja (A-) y alta (A+) calidad nutricional,

Las distintas alternativas de parches térmicos con alimento, para las

simulaciones de verano e invierno fiteron; A-+/T+ versus A+/T-, A-/T+ versus A+/T+,
A-/T- versus A+/T+, A-/T+ versus A+/T-, A-/T- versus A+/T-, A-/T- versus A-/T+
(Tabla 1).
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TABLA 1: Disefio experimental factorial, en el cual se analizan el efecto de dos
factores (temperatura= T y alimento= A), cada uno compuesto por dos niveles; altas
(T+) y bajas (T-) temperaturas, y alta (A+) y baja (A-) calidad nutricional del alimento.




13

El tamafio muestral minimo se estimé aplicando a una muestra inicial de 6
ejemplares la prueba de Stein (Steel & Torrie 1985), determinindose un nimero
minimo de 3 animales para cada tratamiento experimental. Sin embargo, para cada tipo
de experimento se utilizaron ocho individuos escogidos aleatoriamente desde los
respectivos terrarios (véase resultados para prueba de poder de los datos). Al considerar
ambas simulaciones, cada individuo experiment6 todos los tratamientos de la Tabla 1,

ademads la proporcion de sexo fue de 1:1.

Arena experimental.

El trabajo experimental se llevé a cabo en una arena de 3,18 * 3,15 * 2,25 m (largo *
ancho * alto) que dispuso de agua ad /ibitum (Fig. 2). E! sustrato consistid en una
mezcla de arena y tierra de 10 cm de profundidad. Con el fin de realizar las
observaciones sin perturbar a los animales, la puerta de acceso a la arena fue habilitada
con un vidrio polarizado. A través de una jaula situada a distancias equidistantes de las
dos esquinas del frente de la arena, animales que previamente habian sido privados de
alimento por 3 horas, tuvieron acceso a la arena durante las 24 horas del dia. En cada
una de las esquinas de la arena experimental se recrearon parches espaciales con

distintas condiciones de temperatura y alimento.

Parches espaciales (alimento y temperatura).

El alimento previamente pesado, se oftecié en forma de pellets de (aproximadamente)
30 g, sobre bandejas metélicas de 20 * 25 cm. Con el objetivo de que los roedores
estuvieran sometidos a las condiciones experimentales de temperatura, y de esta forma
estimar la demanda y uso de cada parche espacial, el alimento fue fijado a las bandejas.

Al final de cada sesién experimental se retird y peso el alimento no consumido. De esta
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FIGURA 2: Plano de la arena experimental en la que se representa: puerta habilitada
con un vidrio polarizado para observar la conducta de alimentacion de Octodon degus
(A); jaula (con material para la construccion de nidos) equidistante a las esquinas del
frente de Ia pieza, desde Ia cual el roedor tiene acceso al sitio de experimentacion (B);
parches espaciales (C y D) que recrean distintas condiciones de temperatura y alimento

(ver ampliacion en plano vertical en C, donde: E= estufa y F= pellet artificial).
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forma se logro establecer el consumo diario de cada tipo de alimento. Los animales
fueron pesados al comienzo y término de cada experimento mediante el uso de una
balanza SHIMADZU EB-2800 (% 0,05 g).

La dieta experimental (calidad nutricional del alimento) consistid6 en la
utilizacién de alimento comercial de conejo (Champion), el cual correspondid a una
dieta de alta calidad (A+) (35 % de fibra). Este alimento comercial fue diluido con
celulosa pura (Sigma Chemical Company), obteniéndose asi una dieta de baja calidad
(A-) (53 % de fibra). Estos alimentos fireron elaborados y preparados en forma de
pellets rectangulares. De esta manera, se modifico la cantidad de fibra (calidad
nutricional), pero no la de energia (dietas isocaloricas). El contenido energético (kI/g)
del alimento fue estimado quemando muestras en una bomba calotimétrica PARR 1261.
Para cada tipo de alimento se determin6 ademas la composicion en materia organica,
fibra detergente neutral (NDF) o fibra simple (véase Bjomndal & Bolten 1993), y
nitrégeno (segin método Microkjeldahl, AOAC 1980) (Tabla 2; para mas detalles
véase Veloso & Bozinovic 1993, Bozinovic 1995).

La temperatura ambiente (Ta) en cada parche espacial fue recreada utilizando
estufas infrarrojo de 1000 W, conectadas a una red eléctrica de 110 V para evitar la
generacién de luminosidad. Las Ta que se utilizaron consideraron las estimaciones
efectuadas a 5 cm del suelo en espacios abiertos y microhabitats protegidos (e.g.
arbustos), durante estaciones de inviemno y verano en comunidades mediterraneas de
Chile central (Lagos et al. 1995). Las estufas se ubicaron a una altura de 10 cm de la
fuente de alimento durante la simulacién de verano, y a 30 cm durante la simulacion de
invierno.

Las temperaturas ambientes de verano en cada parche de alimento fueron: 38,9
+ 1,3 °C (n= 26) para simulacién de microhéabitat abierto (T+) y 20,7 + 1,8 °C (n= 20)
para simulacién de microhibitat protegido (T-). La temperatura ambiente en el centro (a
una distancia de 1,5 m de la fuente de calor) de la arena experimental fue de 20,2 + 2.3

°C (n=32). Por otro lado, las temperaturas ambientes de invierno fueron de: 23,1 £3,5
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TABLA 2: Composicion del alimento ofrecido a Octodon degus en los experimentos
de seleccion de dieta y ensayos nutricionales. Los valores se muestran como el valor de
la media = un error estandar.

Composicién Dieta de baja fibra Dieta de alta fibra
Materia orgénica (%o) 923+28 92,7+3,8
Fibra (%) 35,0+2,1 53,0+1,9
Nitrégeno (%) 2,7+0,03 2,0+0,01

Energia (kJ/g) 17,8+0,1 17,5+0,1




17

°C (n= 28) para simulacién de microhabitat protegido (T*), 18,5 3,0 °C (n= 22) para
simulacién de microhébitat abierto (T-), y 17,5 % 3,1 °C (n= 35) en el centro de la
arena,

Se trabajé ademas con un fotoperiodo L:D de 14:10 durante verano y de 10:14
para invierno. La regulacién de este fotoperiodo se manejé a través de un reloj control
conectado al sistema de iluminacion.

De esta forma los ensayos de preferencia fueron conducidos para determinar si
en estos roedores existia una alimentacién selectiva, de forma de minimizar [a ingesta de
fibra en la dieta y a su vez evitar las altas temperaturas ambientes. Estableciendo asf, un

eventual compromiso entre seleccion de dieta y estrés termorregulatorio.

Tasa metabélica promedio diaria (ADMR).

La tasa metabdlica promedio diaria (ADMR), medida a través del consumo de oxigeno,
es una buena estimacion del gasto energético diario en condiciones de terreno para
roedores de pequefio tamafio corporal (Ebensperger et al. 1990).

Las mediciones del consumo de oxigeno fueron realizadas en camaras
metabdlicas de bronce y acero de 40 * 40 * 20 cm, las que contenian absorbentes de
H,0 (CaCly) y CO, (Ba(OH),). Las camaras se sumergieron en un baiio termorregulado
a 20 y 8 °C de temperatura ambiente; temperaturas que corresponden a la media anual
en Chile central durante las estaciones de verano e invierno respectivamente (di Castri &
Hajek 1976). Las camaras se conectaron a un respirometro automético de circuito
cerrado computarizado, basado en un modelo modificado de Morrison (1951). Las
mediciones se realizaron por 24 horas con fotoperiodos L'D de 14:10 y 10:14 para
verano e invierno respectivamente. Las horas luz fueron provistas por lamparas de 60

W.
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Para la estimacién de ADMR, en cada simulacion se utilizaron cinco ejemplares.
Los animales dispusieron, dentro de la cimara, de alimento fresco ad libitum
(zanahorias) y de material para la construccién de nidos (hierbas secas). Con el fin de
transformar el consumo de oxigeno a valores de energia, se utiliz la siguiente
equivalencia energética: 1 ml O=20,1J. La ecuacion de Ebensperger et al. (1990) para
ADMR (kJ/d)= 8,03 W, quienes utilizaron el mismo método explicado aqui, fue

tomada como referencia estandar.

Ingesta, Digestibilidad, Capacidad Maxima del Tracto Digestivo y Tiempo

Medio de Retencion.

Se mantuvo durante cinco dias a dos grupos de cinco animales con un régimen de
fotoperiodo L:D 14:10 y una temperatura ambiente de 20 °C (rango 15-23 °C}, en
cajas metabolicas provistas diariamente con agua ad libitum y alimento (A- o A+)
previamente pesado. Estas cajas presentaban bandejas metalicas desmontables, lo
que permiti6 al final de cada dia la colecta de restos de alimentos y fecas.
Posteriormente estos restos fueron pesados y guardados en frascos plasticos
etiquetados, para finalmente ser secados en una estufa MEMMERT 854-5 a 60 °C.
Esto permitié estimar la ingesta de alimento seco por dia.

La ingesta digestible de alimento fue calculada como: Qi * D. Donde Qi es
la tasa diaria de ingesta de alimento (materia seca, energia o nitrogeno); y D esla
digestibilidad aparente del alimento, estimada mediante el indice D = (<I-E>/1)
* 100; donde I y E son la ingesta y egesta de alimento en g/dia respectivamente,
segtin el método mencionado en Bozinovic (1995). La digestibilidad es aparente
porque este método subestima la eficiencia digestiva, por la contribucion de
deshechos metabdlicos y secreciones no reabsorbidas del sistema digestivo. Esta

digestibilidad aparente fue calculada para materia seca, energia y nitrogeno.
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Con el objetivo de estimar el maximo volumen que el tracto digestivo puede
contener para cada tipo de alimento (A- y A+), se procedio al final del quinto dia al
sacrificio de los ejemplares. Inmediatamente se efectud la remocidn del tracto
digestivo, y el registro del peso himedo del 6rgano con y sin material digestivo en
su interior, en una balanza analitica AND ER-120A (+ 0,00005 g).

Se estimd el tiempo medio de retencidn del alimento (MRT), mediante la
siguiente ecuacion (segin Cork & Kenagy 1989):  m;- t/ Z m;; donde m; es la
cantidad de marcas excretadas por unidad de materia seca en la i-ésima defecacion,
al tiempo t; después de haber ofrecido la dosis de pellet con marcadores. Con este
fin se elaboraron pellets de un volumen de 3,0 cm?’, consistentes en la mezcla de
alimento (A- y/o A+) con 100 marcas de plastico de 1 mm” de 4rea. Cada pellet fue
ofrecido a animales privados de alimento durante 10 horas, y se procedio a
examinar las camaras metabdlicas cada 10 minutos hasta determinar el consumo
total del alimento. Una vez constatada la existencia de marcas sobrantes en la
camara, se proveyo alimento ad libitum y se realizd la recoleccion de bandejas con
fecas cada una hora, durante dos dias. Estas fecas fueron almacenadas en bolsas de

papel etiquetadas, para proceder al posterior recuento y examen de las marcas.
Presupuestos de tiempo y uso del espacio.

Mediante observaciones directas y cronometraje se estimé el tiempo que los
animales permanecian en reposo y/o en actividad. Se realiz6 una distincién entre
actividades alimentarias en los parches, y otros comportamientos como:
reconocimiento del lugar, estados de alerta, excavacion de galerias e ingesta de
agua. Para evaluar la restriccion del tiempo a invertir en estrategias de
alimentacién, sin que este conlleve a los organismos problemas de presupuestos de
tiempo y fisiologicos (desbalances térmicos), se utilizé el indice (modificado de
Belovsky & Slade 1986): T = (L) * (A) / (O). Este pondera los tiempos de
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observacién (O), de horas luz disponible (L) y el periodo que el animal permanece
activo (A). Junto con los presupuestos de tiempo se registré el sitio espacial donde

los animales llevaban a cabo sus actividades y/o permanecian en reposo.

Meétodo de Programacién Lineal.

Para evaluar ¢l objetivo si O. degus se comporta como un maximizador de Ia
energia ingerida (M) (Ritchie 1990):

M<IE*D)*X: (2)

se utiliz6 como valor de restriccion (M), el ADMR calculado en laboratorio. Y para
estimar el consumo de los distintos tipos de alimento (X;) se consideraron Ias siguientes
variables: contenido energético del alimento (KJ/g) (K), y el indice de digestibilidad
aparente (D).

Para evaluar el objetivo si 0. degus se comporta como un minimizador del
tiempo de alimentacion (T) (Belovsky 1978, Ritchie 1990):

T>TM)*X G)

se usd como valor de restriccion (T), el tiempo destinado a alimentacion obtenido de
una férmula basada en observaciones de laboratorio (modificada de Belovsky & Slade
1986). Posteriormente, se asumié que solo 3/4 de este tiempo estaba asignado a
actividades de alimentacidn, debido a la correspondencia de estos valores con
presupuestos de tiempo de micromamiferos de tamafio corporal similar (Belovsky &
Slade 1986). Para establecer el consumo de ambos alimentos, se considero el tiempo de
manipulacion, remocién y masticacién de cada categoria (min/g seco) (t;) mediante

cronometraje (mediciones directas) y estimaciones.
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Para evaluar la restriccion de la capacidad del tracto digestivo (D), sobre la
estrategia de forrajeo de O. degus (Belovsky 1978, Ritchie 1990):

D>ZB)*X: (@)

se utilizé la formula (Belovsky 1984b): D = 24 h/ MRT * (TD). Donde el dato de 24
corresponde a las horas de un dia, MRT al valor promedio calculado para ambos tipos
de alimento, y (TD) a la capacidad méxima de tracto digestivo para un alimento
nutricionalmente pobre (57 % de contenido en fibra, Bozinovic 1995). Para estimar el
consumo de ambos alimentos se midi¢ la razén peso hiimedo/peso seco (B;) del
alimento, es decir, el volumen ocupado por cada categoria en el drgano digestivo.

Para evaluar la restriccion de la cantidad mimima de nutrientes (N), sobre la
seleccion de alimentos de O. degus (Belovsky 1978, Ritchie 1990, Marken Lichtenbelt
1993):

N<@*D)*X; (5

se utilizd la siguiente ecuacién alométrica; Nz = 250 * mb®” (donde N: es el
requerimiento diario de nitrogeno en mg y mb es la masa corporal en Kg; Peters 1983,
citado en Yates et al. 1994). Para estimar el consumo de ambos tipos de alimentos se
midié la cantidad de nitrogeno (n) presente en cada g de alimento, y la digestibilidad de
este nutriente (Dy).

Analisis estadistico.

Debido a que los datos no tenian una distribucién normal (prueba de Kolmogorov-
Smimnov, Sckal & Rohlf 1969), estos fueron analizados mediante estadistica no-
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paramétrica. Los datos fueron docimados utilizando: correlaciones de rango de
Spearman, comparaciones entre dos muestras mediante el método de Wilcoxon,
comparaciones entre grupos mediante la prueba de Kruskall-Wallis y una prueba a
posteriori de comparacién miltiple, y un caso especial del analisis de varianza para el
contraste entre el valor de un dato con la media de una muestra (Sokal & Rolf 1969,
Steel & Torrie 1985). Todas las pruebas fueron realizadas a dos colas. Los datos se
muestran como el valor de la media + un error estindar, donde n es el nimero de
individuos utilizados en los calculos. Todas las diferencias fueron consideradas

estadisticamente significativas a un nivel de 5%.
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RESULTADOS

Experimentos de seleccion de dieta

Simulacion de verano. Para estimar la existencia de estrategias de alimentacion en O.
degus durante estaciones contrastantes (verano e invierno), se estudié el consumo
diferencial de dos categorias de alimentos (A- y A+), en parches espaciales que diferian
en condiciones de temperatura y/o en el recurso trofico. Para la comparacion entre dos

muestras se utilizo una prueba de Wilcoxon, obteniéndose los siguientes resultados:

Situacion 1 (A+/T+ versus A+/T-). Los animales enfrentados a alimentos
nutricionalmente ricos (i.e. con un bajo contenido en fibra), utilizaron preferentemente
el parche espacial donde la temperatura ambiente no constituyé una restriccion térmica

(6,0 % 1,2 g/d versus 10,8 1,6 g/d, n=8, Z=-2,05, P<0,05; Fig, 3a).

Situacion 2 (A~/T+ versus A+/T+): Frente a parches espaciales que presentaban una
temperatura ambiente fisioldgicamente restrictiva para el forrajeo de los animales, éstos
utilizaron preferentemente alimento con baja fibra (3,5 + 1,0 g/d versus 9,4 + 1,5 g/d,
n=8, Z= 2,47, P< 0,02; Fig. 3b).

Situacion 3 (A-/T- versus A+/T+): No existié ufilizacion preferencial de parches,
cuando estos cormrespondieron a alimento bajo en fibra y temperatura ambiente
restrictiva, respecto al parche que presentaba la combinacién inversa de alimento y
temperatura (6,1 + 1.6 g/d versus 8,4 + 2,0 g/d, n= 8, Z= 1,21, P> 0,2; Fig. 3c). Este
resultado no fue producto del tamafio muestral minimo (n=4) ni del poder de 1a prueba
(tsyw= 0,8) utilizado (Zar 1984).
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Situacion 4 (4-/T+ versus A+/T-): La situacibn més contrastante correspondié a la
utilizacion preferencial del parche espacial con alimento bajo en fibra y donde la
temperatura no afectd la termorregulacion de los roedores, en comparacion a la
situacion de alimento alto en fibra y temperatura ambiente restrictiva (3,3 + 0,8 g/d
versus 11,1+ 1,9 g/d n=8, Z= 2,47, P< 0,02; Fig. 3d).

Situacion 5 (A-/T- versus A+/T-): Cuando la temperatura ambiente no fue restrictiva,
existié utilizacion preferencial del parche espacial con alimento bajo en fibra (4,0 & 0,7
g/d versus 16,5 + 2,0, n= 8, Z= 3,31, P< 0,01; Fig. 3e).

Situacion 6 (4-/T- versus A-/T+). Los animales enfrentados a alimento con alto
contenido en fibra (i.e. nutricionalmente pobre), no presentaron una utilizacion
preferencial de parches con alguna temperatura ambiente particular (7,6 + 2,0 g/d
versus 5,9 + 1,5 g/d, n= 8, Z= -0,63, P> 0,5; Fig. 3f). Este resultado no fue producto
del tamafio muestral minimo (n= 4) ni del poder de la prueba (ts)y= 0,9) utilizado (Zar
1984),

Simulacion de invierno. En el caso de los experimentos de invierno, la prueba de

Wilcoxon mostré los siguientes resultados:

Situacien 1 (A+/T+ versus A+/T-): Cuando los animales se enfrentaron a parches
espaciales que presentaban alimento bajo en fibra, éstos utilizaron preferentemente el
que presenté una mayor temperatura ambiente (14,7 + 1,8 g/d versus 2,1 £ 0,9 g/d, n=
8, Z=12,99, P< 0,01; Fig. 4a). Esta temperatura a diferencia de la estacién de verano, no
constituyd una restriccién desde el punto de vista de la termorregulacién y forrajeo de

fos animales,
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Situacion 2 (A-/T+ versus A+/T+): Frente a parches con una temperatura ambiente
alta, los animales utilizaron preferentemente el que presentd alimento con bajo
contenido en fibra (3,7 + 1,1 g/d versus 14,0 + 2,1 g/d, n= 8, Z= 2,89, P< 0,01; Fig.
4b).

Situacion 3 (A~/T- versus A+/T+): Existid utilizacion preferencial de parches con
alimento bajo en fibra y una temperatura ambiente alta, en contraste con la alternativa
inversa de alimento y temperatura (3,5 = 1,2 g/d versus 18,5 + 2,0 g/d, n= 8, Z= 3,21,
P<0,01; Fig. 4¢).

Situacion 4 (A~T+ versus A+/T-): No existi6 utilizacién preferencial de parches
espaciales, cuando estos consistieron en alimento bajo en fibra y una temperatura
ambiente baja, en comparacion a la situacion de alimento alto enl fibra y una temperatura
alta (4,6 = 2,1 g/d versus 8,9 £ 2,6 g/d, n= 8, Z= 1,42, P> 0,16; Fig. 4d). Este resultado
no fite producto del tamafio muestral minimo (n= 3) ni del poder de la prueba (tyn, =
0,7) utilizado (Zar 1984).

Situacion 5 (A~/T- versus A+/T-). Los animales que se enfrentaron a parches que
presentaban una baja temperatura ambiente, utilizaron preferentemente el que contenfa
alimento con bajo contenido en fibra (4,2 + 1,3 g/d versus 18,2 + 1.8 g/d, n= 8, Z=
3,31, P< 0,01; Fig. 4e).

Situacion 6 (A-/T- versus A-/T+): Frente a parches espaciales que presentaban alimento
con alto contenido en fibra, los animales no experimentaron una utilizacién preferencial
de temperaturas ambiente (4,1 £ 1,7 g/d versus 6,2 + 1,5 gfd, n= 8, Z= 1,10, P> 0,27,
Fig. 4f). Este resultado no fue producto del tamafio muestral minimo (o= 4) ni del poder
de la prueba (tg) = 0,7) utilizado (Zar 1984).




- |
18 15

(1) (2)
z = 2050 ]

S e L
S % é 7 1
2 A+/TH A+/T= A-/T+ A+/T+
{2 S 15 - ” T
g 10 2272538 T 10 F g:ijg&)%

- A-/T- A+/T+ A-/TH A+/T-
g) 20 5) 15

15 10 L

A-/T- A+/T— A-/T- A-/T+
Verano

FIGURA 3: Ingesta diaria de alimento por Octodon degus durante la simulacidn de
verano, donde la recreacion de parches espaciales corresponde a distintas alternativas de
calidad del alimento (A+= 35% fibra, A= 53% fibra) y temperatura ambiente (T-+= 39
°C, T-=21 °C). El tamafio muestral fue de n= 8 individuos para cada tratamiento. Los
valores se muestran como el valor de la media + un error estandar. P corresponde al
valor de probabilidad para una prueba de Wilcoxon.
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FIGURA 4: Ingesta diaria de alimento por Octodon degus durante la simulacién de
invierno, donde la recreacion de parches espaciales corresponde a distintas alternativas
de calidad del alimento (A+= 35% fibra, A~= 53% fibra) y temperatura ambiente (T-+=
23 °C, T-= 18 °C). El tamafio muestral fite de n= 8 individuos para cada tratamiento.
Los valores se muestran como el valor de la media = un error estindar. P corresponde
al valor de probabilidad para una prueba de Wilcoxon.
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Mediciones de ADMR.

La tasa metabolica promedio diaria durante la simulacién de invieno fue
significativamente mayor (Fig. 5), en comparacidn con la simulacion de verano (240,70
+22.2 kJ/d y 148,93 + 21,9 kJ/d, respectivamente; Z= 2,29, P< 0,03). En contraste con
el ADMR estandar (Ebensperger et al. 1990), el valor de invierno fue aproximadamente

un 120% mas alto que el esperado, en cambio s6lo un 36% mayor en verano.

Ingesta, Digestibilidad y Tiempo Medio de Retencion

Al final del quinto dia de experimentacion, los animales presentaron una pérdida total de
5-7 g en relacién al peso corporal inicial. Esto fue equivalente a una disminucién en
masa, inferior al 1% por dia. No se registraron diferencias significativas en la pérdida de
peso, durante el tratamiento con ambos tipos de alimento (A- y A+) (Tabla 3).

Existi6 una tendencia a una menor ingesta en materia seca (g/d) y energia (kJ/d)
en el alimento con baja fibra, en comparacion al alimento nutricionalmente mas pobre
(Tabla 3). Sin embargo, la ingesta de nitrogeno (g/d) fue marginalmente superior en el
alimento que presentaba bajo contenido en fibra (Z=-1,89, P=0,06).

En comparacion al alimento nutricionalmente pobre, se registrd una tendencia 2
una mayor proporcion de digestibilidad (%) de materia seca, energia y nitrogeno en el
alimento con bajo contenido en fibra (Tabla 3).

La ingesta digerible (g/d) de materia seca y energia, present6 la misma tendencia
anterior, Sin embargo, la ingesta digerible de nitrogeno fue significativamente superior
en el alimento con bajo contenido en fibra (Z= -2,00, P< 0,05) (Tabla 3).

El tiempo medio de retencion (MRT), expresado en h, fue mayor en el alimento
con bajo contenido en fibra (Z= -1,89, P< 0,05) (Tabla 3). Por esto, las curvas de
excrecion acumulada muestran que después de 20 horas, el 95% de las marcas fue

recuperada en el alimento con alta fibra, y s6lo un 65% en el de baja fibra (Fig.6).
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FIGURA 5: Gasto energético diario de Ocfodon degus durante la simulacion de
invierno y de verano. El tamafio muestral fue de n= 5 individuos para cada tratamiento.
Los valores se muestran como el valor de la media + un error estandar.
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TABLA 3: Papel de la fibra dietaria sobre el peso corporal, cambio en peso corporel,
ingesta, digestibilidad aparente, ingesta digestible, y el tiempo medio de retencion en el
roedor Octodon degus. El tamafio muestral utilizado fue de n= 5 individuos para cada
tratamiento. Los valores se muestran como el valor de la media % un error estandar, P

corresponde al valor de probabilidad para la prueba de Wilcoxon.

Variable Dieta de baja fibra Dieta de alta fibra P
Masa corporal inicial {g) 191,6 £ 13,4 1824+ 7,0 0,40
Masa corporal final (g) 184,6 +£12,2 177,1 % 6,3 0,29
Cambio en masa (%/d) -0,70 £ 0,3 -0,57+0,2 0,99
Ingesta

Materia-seca (g/d) 19413 20,0+ 1,3 0,53

Energia (kJ/d) 34344222 350,7+23,3 0,83

Nitrogeno (g/d) 0,52+ 0,03 0,42 £ 0,03 0,06
Digestibilidad

Materia-seca (%) 59,7+ 1,6 546+26 0,14

Energia (%) 60,6 + 1,5 54,7x2,5 0,14

Nitrogeno (%) 69412 67,3+18 0,40
Ingesta digerible

Materia-seca (g/d) 11,5+ 0,5 10,9+ 0,6 0,99

Energia(kJ/d) 206,8 +9,1 190,6 £ 9,9 0,53

Nitrégeno (g/d) 0,36 & 0,02 0,28 + 0,02 0,04
Tiempo de retenciéon medio(h) 16,2+ 1,4 11,8+ 16 0,04
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FIGURA 6: Curva de excrecion acumulada de marcadores en Octodon degus, en
relacion a la calidad nutricional de dos tipos de alimentos. El tamafio muestral fue de n=
5 individuos para cada tratamiento. Los valores se muestran como el valor de la media
= un error estandar,
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Presupuestos de tiempo y uso del hdbitat.

En ambas simulaciones (verano e invierno), los roedores estuvieron la mayor fraccién
del tiempo total en estado de reposo (aproximadamente un 57% superior al tiempo de
actividad). No se observaron diferencias significativas en la proporcién de tiempo que
los animales permanecian en reposo, durante verano e inviemo (62,59% + 5,98 y
64,47% =+ 5,17, respectivamente, Z= 0,18, P= 0,86) (Fig. 7). Por lo tanto, el
comportamiento en actividad de los animales tampoco fue distinto (37,41% = 5,98 para
verano y 35,53% = 5,17 para invierno).

La proporcion de tiempo que los animales invirtieron en actividades de
alimentacion (ponderado por el tiempo de horas luz disponible para estar activo), no
resultd ser diferente entre las simulaciones de verano e invierno (0,18031 £ 0,041 y
0,18026 * 0,045, respectivamente; Z= -0,53, P=0,59) (Fig. 8).

Durante la simulacién de verano, los micromamiferos en estado activo
mostraron una fuerie correspondencia a utilizar parches espaciales donde la temperatura
ambiente era baja y por tanto, no constitufa una restriccion fisiologica (H= 19,001, P=
0,0007) (Fig. 9). Cuando los animales permanecieron en reposo, no existio
correspondencia entre uso del espacio y temperatura ambiente (H= 8,251, P= 0,098).
Sin embargo, los animales mostraron tendencia a permanecer en parches espaciales
donde la temperatura ambiente era restrictiva (véase discusion).

En cambio, durante la simulacion de invierno, los animales en estado activo
no mostraron correspondencia entre uso del espacio y temperatura ambiente (H=
5,423, P= 0,456) (Fig. 10). Esta situacion fue distinta, en el periodo de reposo de

los animales, donde existi6 una fuerte correspondencia a utilizar parches espaciales

con una temperatura ambiente alta para invierno (H= 28,.7, P= 0,001).
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FIGURA 7: Porcentaje de tiempo que Octodon degus permanece en estado activo y/o
en reposo durante las simulaciones de verano e invierno. Los valores se muestran como
el valor de la media + un error estandar.




x\\\\\\\"ﬂ
\\\\g

E 0.24
3 )

2

B 0.20
©

=

S 0.16 |
Q

S 0.12
= .

)]

§ 0.08 |
18]

O

0, 0.04 |-
QO

=  0.00

Verano

Invierno

34

FIGURA 8: Proporcion del tiempo asignado por Octodon degus a actividades de
alimentacién (ponderado por el tiempo de horas luz disponible para estar activo)
durante las simulaciones de verano e invierno. Los valores se muestran como el valor de

la media + un error estandar,
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FIGURA 9: Uso del espacio por Octodon degus en la arena experimental, en funcién
de los parches térmicos, durante la simulacién de verano. Los valores se muestran como
el valor de la media + un error estdndar. Las letras iguales indican que no existen
diferencias siginificativas entre grupos, al efectuar una prueba de Kruskal-Wallis y una

prueba a posteriori de comparacién muiltiple.
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FIGURA 10: Uso del espacio por Octodon degus en la arena experimental, en funcién
de los parches térmicos, durante la simulacion de invierno. Los valores se muestran
como el valor de la media # un error estindar. Las letras iguales indican que no existen
diferencias significativas entre grupos, al efectuar una prueba de Kruskal-Wallis y una
prueba a posteriori de comparacién multiple.
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Método de Programacion Lineal
Las ecuaciones objetivo y de restriccion del MPL, durante la simulacién de verano

fueron:

- Nitrégeno: 65,54 < (3,53) A* + (4,66) A”
- Energfa: 148,93 <(13,8) A" +(15,6) A|
- Digestiva: 55,58 > (51,0) A"+ (51,9) A”
- Tiempo: 240> (34,3) A"+ (48,0) A"

Para la simulacion de inviemno las ecuaciones del MPL fueron:

- Nitrégeno: 66,93 < (3,60) A” +(4,76) A.
- Energia: 194,82 <(18,1) A"+ (20,4) A”
- Digestiva; 55,58 > (51,0) A"+ (51,9) A"
- Tiempo: 160> (229 A"+ (32,0) A

LaFig. 11 grafica las ecuaciones de restriccion durante la simulacién de verano,
y cuatro puntos que corresponden al valor promedio % un error estandar, de cuatro
tratamientos experimentales de seleccion de dieta que cumplian con el requisito de
disponer de dos categorias de alimento, para el eventual consumo de los animales.
Posteriormente, se contrastaron los puntos observados con los puntos solucion del
método (maximizador de energia y/o minimizador de tiempo). Asi, en verano estos
micromamiferos tienden a comportarse como minimizadores de tiempo (i, varia entre
0,45 y 0,95, y P entre 0,9-0,2).

La Fig. 12, muestra el mismo procedimiento para la simulacién de invierno.
Aqui, los animales tienden a comportarse como minimizadores de tiempo (t, entre 0,01
y 1,21, con un valor de P que varia entre 0,9-0,2) y maximizadores de energfa (t, varia
entre 0,75 y 1,83, y P entre 0,5-0,1), ala vez.
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FIGURA 11: Grifica de las ecuaciones de restriccién generadas por el MPL durante la
simulacion de verano, y su contraste con cuatro tratamientos experimentales (puntos en
el grafico), en los que se disponia de dos tipos de alimentos (A+y A-) para el consumo
de Octodon degus.
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FIGURA 12: Gréfica de las ecuaciones de restriccion generadas por el MPL durante la
simulacion de invierno, y su contraste con cuatro tratamientos experimentales (puntos
en el grafico), en los que se disponia de dos tipos de alimentos (A+ y A-) para el
consumo de Octodon degus.
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DISCUSION

Seleccion de dieta.

Durante las simulaciones de verano e invierno, O. degus presenta una estrategia de
alimentacién en la que tiende a minimizar Ja ingesta de alimento con alto contenido de
fibra. Esto corrobora estudios previos {Simonetti & Montenegro 1981, Fuentes et al.
1983, Yates et al. 1994, Bozinovic 1995) que hacen mencién a la capacidad de este
roedor para seleccionar alimentos.

Especificamente en seis de ocho tratamientos experimentales, los roedores
confrontados a alimentos que diferian en proporcion de fibra (A- y A+), seleccionaron
el que contenia baja fibra. Esta preferencia fue dependiente de la temperatura ambiente
en los parches espaciales. Asi, durante la simulacién de verano el consumo de alimento
estuvo asociado a la seleccion de espacios con bajas temperaturas ambiente
(microhabitat protegido), las que no involucraban problemas de hipertermia. En cambio
durante el invierno, la ingesta de alimento se asocié a la seleccién de espacios con altas
temperaturas ambiente (parche cerrado), las que implicaban un menor gasto metabdlico.

Las excepciones correspondieron a la situacién 3 de verano (Fig. 3), donde O.
degus balanced la permanencia en un parche espacial con una temperatura ambiente que
no involucraba problemas de hipertermia (T-), y por otro lado el consumo de un
alimento bajo en fibra (A+), presente en el otro parche. En la situacion 4 de invierno
(Fig. 4), este micromamifero compenso el consumo de un alimento con bajo contenido
en fibra {(A+) en un parche, con su permanencia en otro parche con una temperatura
ambiente que representaba un menor gasto metabdlico (T+).

Cuando los micromamiferos se enfrentaron a parches espaciales que
presentaban idéntico tipo de alimento pero diferian en la temperatura ambiente, también
se produjeron algunas situaciones excepcionales y contrastantes, En ambas simulaciones

(verano e invierno), cuando O. degus se confronté a alimentos con un alto contenido en




41

fibra (A-), éste no seleccion6 parches térmicos. Sin embargo, la tendencia en verano fue
a consumir ¢l alimento en sitios que presentaban una baja temperatura (T-) y en invierno
una alta temperatura (T+) ambiente. En cambio, cuando O. degus se vic confrontado a
parches que presentaban alimento con bajo contenido en fibra (A+); en verano
seleccion6 el espacio donde la temperatura ambiente no implicoé problemas de
hipertermia (T-) y en invierno eligié el parche donde incurria en un menor gasto
metabolico (T+).

En el ambiente mediterraneo de Chile central existe disponibilidad y abundancia
de herbaceas (e.g. Vulpea detonensis} y arbustos con bajo contenido en fibra durante la
época fifa y luviosa (junio-agosto) (Bozinovic 1995). Seria solo en este periodo cuando
O. degus seleccionaria este tipo de alimentos, con respecto a otras categorias de plantas
que presentan un mayor contenido de material refractario. En cambio, durante la época
seca y calurosa del ambiente mediterrneo (diciembre-febrero), tanto las herbaceas
como la vegetacion arbustiva presentan un mayor contenido de fibra (Bozinovic 1995).
Asi, el consumo de estos alimentos durante esta estacion, no se deberia a un fenémeno
de cambio'en la seleccién de recursos troficos, sino que seria solo consecuencia de las
necesidades y demandas energéticas de los organismos.

Ademas, la composicion y fluctuacién temporal de recursos tréficos como
semillas, herbéceas, y arbustos resultaria ser esencial en la seleccion de tipos de
alimentos. En localidades de Chile central, como San Carlos de Apoquindo, O. degus
selecciona entre marzo-agosto, hojas y brotes nuevos de herbaceas y arbustos como
Colliguaya odorifera, Kageneckia oblonga y Quillaja saponaria, con un aparente bajo
contenido de fibra (Simonetti & Montenegro 1981). En el Palmar de Ocoa, durante
noviembre-mayo se produce una abundancia explosiva de semillas de Jubaea chilensis y
C. odorifera, las cuales al ser seleccionadas se transforman en una importante categoria
trofica. Estas semillas pese a su escaso valor alimenticio en iones, agua, y nitrégeno, son

un gran aporte energético, debido a su alto contenido caldrico asi como a sus altas tasas

de eficiencia de asimilacion (bajo contenido en fibra, taninos y fenoles) (Yates et al.
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1994). En consecuencia, estos recursos se transforman en un complemento energético
de las hojas de arbustos (e.g. Muehlenbeckia hastulata) y gramineas, las que

béasicamente aportan agua y nutrientes como el nitrogeno (Yates et al 1994).

Presupuestos de tiempo, y metabolismo

El hecho que O. degus asigne una mayor cantidad de tiempo a permanecer en
estado de reposo, tiene sus razones en las restricciones fisiologicas y el presupuesto
metabdlico de los organismos.

Durante €l verano, el aparente comportamiento contradictorio de los animales
ha permanecer en reposo en parches espaciales donde la temperatura ambiente era
restrictiva, puede explicarse al analizar la conducta de uso del espacio y el presupuesto
de tiempo de los roedores. Cuando O. degus se encontraba en reposo, en rigor
descansaba en las cercanias del parche, donde la temperatura alcanzé a los 28,1 £ 2.3
°C (n= 8), permaneciendo aqui por largos periodos de tiempo. Esta temperatura se
encuentra comprendida en el rango de la zona termoneutral (24-32 °C) de este roedor,
por lo que éste incurre en un gasto metabdlico minimo (4,48 £+ 0,2 cal/g hr)
(Rosenmann 1977). Asi, mediante esta conducta, los roedores evitarian entrar en
problemas de hipertermia, y ahorrarian energia, Las ocasiones que O. degus permanecio
activo en parches bajo exposicion directa a una temperatura ambiente restrictiva, fue
cuando selecciond alimento con bajo contenido en fibra. Afin en esta situacion, la
permanencia bajo el parche no super6 los 15 segundos, en cada visita. El resto de las
oportunidades que este micromamifero estuvo activo, selecciond parches con
temperaturas bajas, debido a restricciones de disefio que no le permiten realizar una
pérdida efectiva de calor por vias pulmo-cutaneas por sobre los 32 °C (Rosenmann
1977, Cortés et al. 1990).

Al ser sobrepasada esta temperatura critica superior (32 °C), los animales sélo

pueden eliminar 1/4 del calor producido, lo cual determina la ruptura de su balance
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térmico y la consecuente muerte por hipertermia (Rosenmann 1977). Esto estaria
esencialmente determinado por caracteristicas morfologicas asociadas al tipo de pasajes
nasales: gran nimero de cornetes nasales y lumen estrecho. Esto Ultimo favorece los
mecanismos de contracorriente de calor y la retencion del agua proveniente del tracto
respiratorio, lo que produce un alto indice de condensacion {Cortés et al. 1990).

En cambio, en invierno la permanencia de este micromamifero en estado de
reposo a una temperatura promedio de 23 °C (parche cerrado), en comparacion a 18 °C
(parche abierto); permitiria realizar un menor gasto metabolico debido a la proximidad
de este valor al rango de temperaturas de la zona termoneutral. Este patrén de conducta
produce un ahorro metabdlico de un 33%, ya que por cada descenso de 1 grado de
temperatura ambiente se produce un aumento de 0,3 cal/g hr en el gasto metabolico
(Rosenmann 1977).

La razon por la cual no existié seleccién de una temperatura ambiente en
particular, cuando los roedores realizaban sus actividades de forrajeo, se debi6 a que
estas temperaturas no involucraban problemas de desajustes fisiologicos por
hipertermia.

La constatacién de que el tiempo destinado a actividades de alimentacion no fue
diferente entre estaciones, resalta lo constante de esta actividad y lo determinante en la
sobrevivencia, crecimiento y reproduccion de los organismos. Esto, al considerar que en
este tiempo los organismos deben suplir las necesidades energéticas y nutricionales de
mantencién. De hecho, el tiempo de dedicacion exclusiva a la alimentacién, corresponde
al 20% del disponible para procesos de actividad, el cual resulta ser mucho menor que
el destinado por una variedad de herbivoros de distinto tamafio corporal (30-70%,
Belovsky & Slade 1986). Esto dltimo se deberia a los problemas de hipertermia, y

probablemente a los riesgos de depredacion de O. degus.
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Estrategias digestivas

La seleccion de dieta observada en O. degus ademas de estar determinada por la
calidad nutricional del alimento y por factores abidticos como la temperatura ambiente,
depende de las estrategias digestivas de los organismos (Sibly & Calow 1986). Asi,
caracteristicas como el tiempo de retencion y la masa de la digesta transportada serian
determinantes en la contribuciéon nutritiva de cada tipo de alimento (Veloso &
Bozinovic 1993, Bozinovic 1995). De esta forma, la preferencia de alimentos en este
roedor estaria en parte determinada por la tasa y eficiencia a la cual materia y nuttientes
son procesados y asimilados.

El menor tiempo de retencion de la digesta en el alimento con un alto contenido
de material refractario (A-) (Tabla 3), se deberia a que la fibra estimula las
contracciones de las paredes musculares del intestino y esto produce un rapido tiempo
de transito del alimento (Veloso & Bozinovic 1993, Bozinovic 1995). Esto tendria
implicancias en una conducta de alimentacién continua del animal, debido al pequefio
aporte en energia y nutrientes que se obtiene de alimentos con un tiempo de transito
rapido. Ademds, representaria un alto costo en la asignacion de tiempo a otras
actividades.

Por otra parte, debido al valor constante de ingesta de energia digerible en
ambas dietas (Tabla 3), O. degus deberia modular el consumo de alimento y/o la masa
de la digesta transportada, de forma de asegurar un suplemento de ingesta digerible que
satisfaga los requerimientos diarios de materia, nutrientes y energia. De hecho, y
respecto a la capacidad méxima del tracto digestivo, experimentos independientes a los
efectuados en la Tabla 3, mostraron un mayor contenido en masa de digesta en los
organos digestivos de animales mantenidos con alimento con alto contenido de fibra
(30,6 = 1,9 g para A- y 24,9 + 1,8 g para At; Z= 2,52, P < 0,02). Esta plasticidad
fisiologica, le permitiia a este roedor suplir las demandas metabdlicas y ademas,

determinarfa una conducta de forrajeo de los animales asociada a la biasqueda de
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alimento en los periodos que los animales presentan el estomago relativamente vacio.
Esto tendria profundas implicancias en la eficiencia de forrajeo (tasas de consumo,
frecuencia de ingesta), asi como en los riesgos de depredacién (présas mas o menos
conspicuas) en distintos parches espaciales.

En otro contexto, se observd que los organismos ante una declinacién de la
digestibilidad aparente, respondieron con un incremento significativo de la ingesta de
materia seca (rs= -0,769, P= 0,021) (Fig. 13a) y con un incremento de la ingesta de
energia (rs= -0,685, P= 0,039) (Fig. 13b). Sin embargo, la ingesta de nitrogeno no
estuvo significativamente correlacionada con la digestibilidad de este nutriente (rs= -
0,298, P= 0,372) (Fig. 13c). Un patrén idéntico ha sido documentado por Veloso &
Bozinovic (1993) y Bozinovic (1995) para roedores de esta especie. Este tipo de
respuesta seria consecuencia de una ingesta equivalente de nitrégeno en ambos tipos de
alimentos, y probablemente de una mayor pérdida fecal de nitrégeno en alimentos con
alto contenido en fibra (Veloso & Bozinovic 1993, Bozinovic 1995). En este estudio, si
bien no existieron diferencias significativas (Z= 1,766, P= 0,08), se observo la tendencia
a un increment6 del 12,5 % en el nitrdgeno fecal bajo tratamiento con alimento alto en
fibra.

Programacion lineal y seleccion de alimentos

El concepto de optimizacion en la seleccion de dieta debe ser entendido como
una aproximacion para la construccion de modelos (e.g. MPL) y no un modelo en si
mismo, la cuél provee herramientas para la comprension de las causas y consecuencias
de Ia variacion en determinados patrones de conductas (Nonacs 1993, Ball 1994). La
expresion de esta aproximacion en la teoria de forrajeo, aparece ligada en términos del
impacto que produce en la maximizacién de la adecuacion biologica (Nonacs 1993,
Ward 1993).
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FIGURA 13: Relacion entre ingesta y digestibilidad aparente del alimento (para
materia seca, energia y nitrdgeno) en Octodon degus, ante distintas calidades de dieta
(A+y A-). Cada punto representa 2 un individuo, y se indican ademas los valores de
coeficientes de correlacién de rangos de Spearman entre ambas variables.
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En la literatura se ha discutido acerca de la circularidad del MPL (Belovsky &
Schmitz 1993, Belovsky 1994, Huggard 1994), afirmandose que la informacion
utilizada para la construccion de las ecuaciones lineales de restriccion y de los graficos
con las dietas predichas, resulta ser idéntica a la ocupada como datos observados. Sin
embargo, una solucién para este problema ha sido el recurrir al conocimiento biologico
sobre la especie de interés, que se encuentra documentado en otros estudios y/o la
utilizacion de alguna herramienta metodolégica que entregue desvinculacién e
independencia entre los datos observados y predichos por este método (véase Belovsky
& Schmitz 1993, Belovsky 1994).

En este estudio se procedié a ocupar informacion disponible en la literatura
sobre requerimientos energéticos y nutritivos, asi como de restricciones de tiempo de
actividad y de fisiologia digestiva en O. degus (Veloso & Bozinovic 1993, Bozinovic
1995). Ademas, se utilizaron valores tedricos generados por ecuaciones alométricas, asi
como datos documentados para micromamiferos de un tamafio corporal similar
(Belovsky & Slade 1986, Ebensperger et al. 1990, Yates et al. 1994, Bozinovic 1995).

En las Figs. 11 y 12 se puede apreciar que las ecuaciones de requerimientos de
nitrégeno y restriccion del tracto digestivo, son practicamente muy similares durante las
simulaciones de verano e invierno. Sin embargo, en relacion a la estacion de verano,
durante el invierno las ecuaciones objetivo de energia y tiempo sufren modificaciones.
Los requerimientos de energia experimentan un incremento, lo cual se deberia al
aumento de las demandas metabdlicas de los roedores al estar sometidos a bajas
temperaturas ambiente, Por otro lado, el requerimiento de tiempo para invertir en
actividades de alimentacién sufre un decremento, lo cual estarfa asociado a la menor
cantidad de horas luz (fotoperiodo L:D de 10:14) disponible para estar activo.

Esto demuestra que algunas restricciones del MPL son de alguna forma
elasticas, y que éstas pueden variar durante distintas estaciones, dependiendo de los
cambios en cantidad y/o calidad nutricional del alimento disponible, régimen de factores

abioticos como la temperatura ambiente (termorregulacion) y/o riesgos de depredacion.
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Por ejemplo, se ha mostrado en el caso de un rumiante como el kudu, que la restriccion
del tiempo para actividades de forrajeo varia entre las estaciones secas y hiimedas de la
sabana afiicana (Owen-Smith 1994), y ante esto los organismos debieran realizar ciertos
ajustes compensatorios.

Es interesante observar que durante la estacién de verano, el roedor O. degus se
comporta en promedio como un minimizador del tiempo de alimentacion. Graficamente
esto se aprecia al constatar que el consumo de ambos tipos de alimentos (datos
observados), se encuentra muy préximo y no difiere significativamente del punto donde
la ecuacion de restriccion energética intercepta al eje de consumo de alimento con bajo
contenido de fibra (A+); es decir, al punto minimizador del tiempo de alimentacion.
Basicamente, esto se deberia al patrén de uso del espacio de O. degus, ya que este
roedor en la naturaleza restringiria sus actividades y tiempos de alimentacion en
espacios abiertos donde la temperatura ambiente alcanza o supera los 32 °C, por los
motivos de hipertermia ya mencionados. Los pocos estudios que han documentado a
organismos como minimizadores de tiempo (Hixon 1982, Belovsky 1986, Illius &
Gordon 1993, Belovsky 1994, Belovsky & Schmitz 1994), se restringen a un sexo y/o
clase de edad de una especie, los que muestran una asignacion diferencial del tiempo
destinado a las actividades de alimentacién, En cambio, este estudio muestra que este
tipo de comportamiento est4 basicamente determinado por la fisiologia térmica de los
Organismos.

Asi, esta conducta general de O. degus durante el verano, a restringir la
explotacion de microhébitats en espacios abiertos (Jaksic et al. 1979, Lagos et al. 1995),
seria una estrategia que aseguratia su sobrevivencia individual. Esencialmente, el efecto
de altas temperaturas ambiente (problemas de hipertermia), tendrian mayor importancia
que la accion de depredacion en la restriccién de uso del espacio durante esta estacion
(Lagos et al. 1995). Por lo tanto, es posible establecer que las altas temperaturas
ambiente en espacios abiertos restringen y minimizan la ingesta de categorias de

alimentos disponibles en estos sitios para los roedores. De esta forma, solo el consumo
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de alimentos disponibles bajo la cobertura de arbustos permitiria la satisfaccién de las
demandas metabolicas basicas, y serfa determinante en la probabilidad de sobrevivencia
tanto de organismos adultos, como de juverniles y/o crias.

Alternativamente, la escasez de alimento de alta calidad nutricional durante este
periodo, obligaria a los micromamiferos a explotar espacios abiertos en busca de
recursos tréficos alternativos (e.g. semillas) y/o a aumentar la ingesta de alimento con
alto contenido en fibra (material refractario), presente en estos sitios. Esto tendria como
objetivo suplir las necesidades energéticas de mantencion; sin embargo, también
repercutiria en una baja probabilidad de sobrevivencia de los organismos por fenémenos
de hipertermia y/o como resultado de constituir presas mas conspicuas para los
depredadores.

Si experimentalmente se considerara el efecto de la presion de depredacién
sobre la conducta de forrajeo de O. degus, seria esperable que por causa de este factor
se reforzara ain mas el objetivo de minimizar el tiempo de alimentacién por parte de
estos micromamiferos.

En cambio, durante la estacién de invierno O. degus se comporta como un
minimizador de tiempo y un maximizador de energia, a la vez. Esto debido a que las
dietas observadas no difieren del punto minimizador de tiempo (mencionado arriba), asi
como tampoco del punto donde la ecuacién de restriccion del tiempo intercepta al eje
de consumo de alimento con baja fibra (A+) (i.e. el punto maximizador de la energia
ingerida). Esta conducta tendria dos causas:

Por un lado los roedores minimizan el tiempo de explotacién de alimentos en
parches que recrean las condiciones de espacios abiertos, ya que las bajas temperaturas
ambiente harian incurrir a los animales en altos gastos metabolicos. Por tanto, la energia
obtenida a partir de ambos tipos de alimento solo serfa utilizada para suplir las
demandas metabdlicas basicas.

Por otro lado O. degus maximiza la energia ingerida, debido a que las

temperaturas ambiente que recrean esencialmente los parches cerrados, no son
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restrictivas para el forrajeo de estos micromamiferos. Asf, estos animales disponen de
mayor tiempo para asignar a este tipo de actividades. Ademas, este comportamiento
resulta ser coincidente con el periodo reproductivo de esta especie. Por tanto, esta
conducta seria especialmente importante en las hembras de O. degus, ya que éstas al
incrementar la tasa de ingesta de alimento durante el invierno, pueden invertir estas
reservas de materia, energia y nutrientes en los futuros eventos de gestacion, paricién,
cuidado y lactacién de las crias.

Todo esto tendria implicancias sobre una maximizacion de Ia sobrevivencia de
adultos, asi como en la sobrevivencia, crecimiento y obtencién de la madurez
reproductiva en las clases de edad juvenil. Este aparente complemento entre ahorro
metabdlico (permanancia en parches cerrados a bajas temperaturas) y ganancia
energética (aumento de la actividad en espacios abiertos y cerrados, y seleccién de
alimentos nutricionalmente ricos), implicaria que las tasas de mortalidad que se
producen durante esta estacion se deberian esencialmente a la presién de depredacion
y/o a factores abidticos extremos (e.g. los inviernos secos implican una disminucién en
la productividad y calidad de! alimento, asi como las temperaturas extremadamente
bajas una mortalidad por hipotermia).

Si nuevamente consideramos la realizacién de experimentos que incorporen un
gran efecto de depredacién sobre el comportamiento de alimentacion de O. degus
durante el invierno, probablemente este factor podria hacer desaparecer el objetivo de
maximizar la energia ingerida, y reforzaria la minimizacion del tiempo de alimentacion
en estos roedores.

Sin duda, otras consideraciones pueden ser afiadidas al MPL. Por ejemplo, la
existencia de una tercera solucion (objetivo) en la que los herbivoros eviten altas
concentraciones de compuestos secundarios (toxinas, taninos, fenoles) y/o atributos
fisicos de proteccidn de las plantas (e.g. espinas, cuticulas duras) (Schmitz et al. 1992,
Batzli 1994, Belovsky & Batzli 1994, Belovsky & Schmitz 1994). Asi como, la

ejecucion de experimentos en situaciones naturales de terreno (e.g. Doucet & Fryxell
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1993) que consideren la sincronizacion fenologica de distintos recursos tréficos, la
jerarquizacion en orden de importancia de los parametros nutricionales (e.g. tiempo
medio de retencién), y el anilisis de cambios de dieta y seleccion del contenido
energético-nutritivo de los alimentos a nivel de categorias de especies (i.e. una seleccion
especie-especifica).

Sin embargo, el MPL debe ser comprendido como un marco conceptual donde
se integra informacion de la fisiologia, conducta y ecologia, lo que redunda en una
aproximacion amplia de la seleccién de alimentos en animales (Belovsky 1994). Asi, los
dos objetivos del MPL, maximizar energia y/o minimizar tiempo, deben ser entendidos
como estrategias valiosas que tienen un fuerte impacto en la adecuacién biologica de las
especies. Por tanto, puede suceder (como en este estudio) que ambas soluciones sean
equivalentes y complementarias. Asi, estas soluciones serian los puntos extremos de un
continuo, y el establecimiento de esta dicotomia tendria un valor heuristico en la
comparacion, aproximacion y ajuste de distintos patrones de forrajeo de animales, como
el O. degus, en distintos ambientes y estaciones (Hixon 1982, Belovsky 1984b, 1986,
Stephens & Krebs 1986).

Conclusiones

En conclusién O. degus presenta una conducta de alimentacién en la que selecciona
alimentos con un bajo contenido de fibra (i.e. recursos de alta calidad nutricional), sin
embargo, esta preferencia es dependiente de la temperatura ambiente en los parches
espaciales. Asi, durante el verano, este roedor forrajea en sitios donde la temperatura no
supera los 32 °C, y por tanto no constituye una restriccion fisiologica (hipertermia); y en
invieno en lugares que presentan una alta temperatura (23 °C), lo que permite un
ahorro metabolico, por la cercania de este valor a la zona termoneutral de este
micromamifero.
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Al contrastar la seleccién de dieta encontrada en O. degus con la predicha por el
MPL, se aprecia que este roedor se comporta como un minimizador de tiempo durante
la estacion de verano, lo que de algin modo se ajusta a lo mencionado en las
tiempo y un maximizador de energia (predicciones i, iii y iv), a la vez.

Estos distintos comportamientos, estarian determinados por las restricciones
biticas (alimento) y abioticas (temperatura) que el medio ambiente impone; asi como,
por las necesidades (e.g. energéticas) y estrategias (e.g. eventos reproductivos) de los

organismos de esta especie.
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