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RESUMEN

Temperatura y abundancia de alimento son dos variables
que han sido estrechamente relacionadas a la ganancia neta
de energia, y asi a la adecuacién biolégica de los
organismos ectotermos. En esta tesis se ha realizado un
andlisis integrado de estos dos factores con el objeto de
entender y dilucidar, desde un punto de vista
biocenergético, la relacién existente entre la abundancia de
alimento y 1la conducta termorregulatoria del pez
Bagilichthys australis. Los resultados indican que el
balance de energia de B. australis fue afectado por 1la
temperatura ambiental y por la abundancia de alimento. El1
balance de energia, no obstante, fue afectado solo a bajas
temperaturas (< 14 °C); en temperaturas mayores (14 - 26
‘C) este balance fue independiente de la temperatura en
cualgquier condicién de abundancia de alimento.

Estos resultados no permitieron 1la prediccién de
temperaturas éptimas de termorregulacién desde un punto de
vista bicenergético. B. australis, sin embargo, expuso
preferencias térmicas que fueron independientes de 1la
abundancia de alimento. Se discuten estos resultados
teniendo en cuenta los antecedentes experimentales Yy

tebricos (teoria de digestién éptima) de la literatura, se

vii




cuestiona el uso generalizado de la energia como moneda de
cambio a través de la cual se estima la adecuacidén
biolégica de los organismos, vy se especula sobre las
posibles implicancias ecolégicas de estos resultados para

la especie estudiada.




ABSTRACT

Two variables related to energy gain and ectotherns
fitness are temperature and food abundance. In this thesis,
an integrated analysis of both factors was conducted within
the framework of animal bioenergetics, as an attempt to
understand the relationships between food abundance and
behavioral thermoregulation in the fish Basilichthys
australis. Results show that the energy budget of B,
australis was affected by both ambient temperature and food
abundance. Nevertheless, the energy budget was affected
only at low temperatures (< 14 °C); at higher temperatures
{14 - 26 °C) the budget was independent of ambient
temperature under all experimental variations of food
abundance.

From a bioenergetic point of view, these results did not
allow to predict optimal body temperatures. B. australis,
however, showed thermal preferences that were not affected
by food abundance. Results are discussed considering the
experimental as well as theoretical information (optimal
theory of digestion). The broad use of energy as a currency
for estimations of organismic fitness as well as the
possible ecological implications of these results are

discussed.




INTRODUCCION

El balance neto de materia y energia de los organismos,
es decir, aquella materia y energia que es asignada a
crecimiento, reproduccién y/o actividad, es afectado por
numerosas variables ambientales y por las caracteristicas
de disefio de los organismos. En organismos ectotermos en
general y en peces en particular, la temperatura y la
abundancia del alimento son dos variables ambientales que
han sido estrechamente relacionadas a la ganancia neta de
energia (Crowder & Magnuson 1983).

Por una parte, la abundancia de alimento impone limites
a la cantidad de energia y nutrientes que un organismo
puede ingerir, influye en 1los procesos digestivos
(formalizado en la teoria de digestién éptima, Sibly 1981;
véase ademds Solomon & Brafield 1972; Elliot 1976a,b; Brett
& Groves 1979; Waldschmidt et. al. 1986) y también afecta
la magnitud de las tasas metabdlicas o gasto de energia
(Paloheimo & Dickie 1966; Dickson & Kramer 1971; Solomon &
Bradfield 1972; Beamish 1974). Por otra parte, 1la
temperatura del ambiente aparece como la variable méas
importante que influye directamente en las tasas
metabdlicas de ectotermos (Brett 1971; Dickson & XKramer
1971; Brett & Groves 1979; Beitinger & Fitzpatrick 1979;

Gerking & Lee 1983) y sobre sus procesos digestivos (Brett




& Higgs 1970; Brett & Groves 1979; Elliot 1976a; Gerking &
Lee 1983; Waldschmidt et. al. 1986; Zimmerman & Tracy 1989;
Marken 1992).

De este modo el uso 6ptimo de los recursos alimentarios
y del gradiente térmico pueden maximizar 1la razén
beneficios / costos en términos de energfia, y como
consecuencia maximizar la adecuacién biolégica de 1los
individuos (i.e, maximizacién de 1la sobrevivencia y
fecundidad, y minimizacién de los tiempos generacionales).
Por lo tanto, la integracién de ambos factores ambientales
en el marco tedrico de la bioenergética animal, permitiria
comprender y predecir la conducta de alimentacién y
termorregqulacién de estos organismos en un ambiente
heterotérmico (Crowder & Magnuson 1983}.

Varios estudios experimentales han evaluado el efecto
conjunto de la temperatura y la abundancia de alimento
sobre el crecimiento de peces (Brett et. al. 1969; Brett
1971; Elliot 1975, 1976b; Gerking & Lee 1983). En todos
ellos, en un rangoc de temperaturas, se ha encontrado una
asociacidn positiva entre la abundancia del alimento y la
temperatura optima de crecimiento. Considerando estos
resultados, es posible predecir también una correlacién
positiva entre la abundancia del alimento y la temperatura
preferencial que ocupe un pez en un gradiente térmico
particular (Crowder & Magnuson 1983). Sin embargo, atn

existen pocos trabajos experimentales que apoyen o rechacen




esta hipétesis. En la literatura se documenta que el ayuno

provoca en algunos peces, tales como Salvelinus fontanalis,

Oncorhynchus mykiss y Leuresthes sardina, una disminucién
en su temperatura preferencial (Javaid & Anderson 1967:;
Reynolds & Thomson 1974), en otros como Ambloplites
rupestris, no tiene ningin efecto (Reynolds & Casterlin
1979), mientras que, Salmo salar, aumenta su temperatura
preferencial (Javaid & Anderson 1967). Lepomis macrochirus,
sin embargo, no reduce su temperatura preferencial con el
ayunc pero si 1o hace cuando la abundancia de alimento es
restringida (Crowder & Magnuson 1983). Cabe destacar, que
en ninguno de estos trabajos se ha realizado un andlisis de
los efectos integrados de la temperatura ambiental y 1a
abundancia de alimento sobre el balance energético de los
peces.

En este contexto postulo que la conducta
termorregulatoria de un pez, serd aquella que maximice 1la
energia asignada a crecimiento, en distintas condiciones de
abundancia de alimento. Esto se puede predecir a partir de
un andlisis grédfico de la ganancia neta de energia obtenida
del alimento (energia absorbida, Elliot 1976b) vy de la
pérdida de energia debida al metabolismo respiratorio (Fig.
1). Una forma de andlisis similar de la conducta
termorregulatoria ha sido propuesta por Hainsworth y Wolf

(1978) pero en reptiles.
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Fig.1l Relacidén hipotética entre la tasa de gasto y entrada
de energia en funcién de la temperatura ambiente bajo
distintas condicicnes de alimento. a) alimento ad libitum,
b) alimento restringido y ¢) alimento restringido, con

respuestas fisioldgicas modificadas.
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Como la tasa metabdlica estéandar aumenta
exponencialmente con la temperatura (Brett 1971) y la tasa
de extraccidén de energfa, en condiciones de alimentacién ad
libitum, deberia aumentar con la temperatura hasta un
maximo y luego decrecer (asi ocurre con la tasa de ingesta
mixima de alimento, véase Elliot 1975, 1976b); queda
entonces graficamente definida una temperatura inferior (T
inf.) y una superior (T sup.) en gue el balance entre los
gastos y las entradas de energia son igquales, entre estas
temperaturas una zona de balance de energia positivo y una
temperatura optima (T opt.) en que este balance es el
méximo posible, por dltimo, también se definen zonas bajo
la T inf. y sobre la T sup. en que el balance de energia es
negativo (véase Fig. l1la).

Bajo condiciones de restriccién en la abundancia de
alimento, la tasa de extraccién de energia decrece.
Entonces, tanto el rango de temperaturas (en el cual el
balance de energia es positivo) como la temperatura Sptima
(en la cual esta energia es mdxima) deberian decrecer
(véase Fig.lb).

Sin embargo, pueden existir respuestas fisiolégicas que
tiendan a compensar el balance de energia, por producir un
ahorro de energia y también un aumentoc en la eficiencia de
extraccién de ella, cuando la abundancia de alimento es
restringida. Bajo condiciones de ayuno o dietas

restringidas, se han documentado por ejemplec: disminucidn




de la actividad espontdnea (Paloheimo & Dickie 1966;
Solomon & Brafield 1972), decremento en la accidn dindmica
especifica (Beamish 1974), disminucién de 1a tasa
metabdlica estdndar (Javaid & Anderson 1967; Dickson &
Kramer 1971), aumento del tiempo de transito de la digesta
a través del tracto digestivo (Fange & Groves 1979) y de la
digestibilidad (Sclomon & Bradfield 1972; Elliot 1976a).
Esta plasticidad fenotipica puede modificar las
predicciones de la Fig.lb. Por ejemplo, la magnitud del
decrecimiento en la temperatura éptima puede ser menor
(véase Fig.lc).

Basado en los antecedentes previamente mencionados, el
objetivo de esta tesis es dilucidar y entender, desde un
punto de vista bioenergético, la relacién existente entre
la abundancia de alimento y la respuesta conductual a la
temperatura en el pejerrey chileno Basilichthys australis
Eigenmann 1927.

B. australis es un pez peldgico habitante de lagos y
rios (Campos 1973), con una amplia distribucidén geografica
en Chile (33° a 42° Latitud Sur, Arratia 1981), es un pez
omnivoro (Duarte et al. 1971) aunque se alimenta
principalmente de macroinvertebrados benténicos
{observacidn personal), presenta un crecimiento rédpido y se

reproduce en primavera (Vila et al. 1981). Esta especie,

en principio, fue considerada un material experimental




adecuado para el tipo de problema propuesto debido al
rango de temperaturas en el cual ella vive. Ejemplares de
B. australis han sido recolectados en rios de la IX regién
cuyas temperaturas eran menores a 10 °C en el momento de
las capturas (Universidad Austral de Chile 1985), y
también en el rio Aconcagua (IV regidén) donde se describen
temperaturas sobre los 20 “C en algunos tramos (Universidad
de Chile, en revisién). Cabe destacar que las poblaciones
locales de esta especie también experimentarian variaciones
temporales amplias de temperatura por situarse en una zona
climdtica temperada (Crawshaw 1977). Adendas, las
poblaciones naturales de B. australis experimentan
variaciones estacionales de la abundancia de su alimento
tanto en lagos (Universidad Austral de Chile 1985) como en
rios (Raul Caldichoury comunicacién personal). También
influydé en la eleccién de esta especie su facilidad de
recoleccién y mantencién en condiciones de laboratorio
(experiencia personal previa).

En el marco de la energética animal y de la teoria de
digestidén ©6ptima (Sibly 1981), se predice gque 1la
temperatura elegida por un pez en un gradiente térmico sera
aquella en la cual el balance de energia es maximizado bajo
distintas condiciones de abundancia de alimento (tamafio de
la racidén ofrecida). En este trabajo se pondri a prueba

la hipétesis nula (Hp): la temperatura preferencial de un




pez en un gradiente térmico, no guarda relacién con la
maximizacién del balance de energia dadas distintas
condiciones de abundancia de alimento; en contraposicién a
la alternativa (Hy): la temperatura preferencial de un pez
en un gradiente térmico es aquella en que el balance de
energia es maximizado dadas distintas condiciones de
abundancia de alimento.

En base a los resultados de los estudios acerca de
temperatura 6ptima de crecimiento en otros peces, se espera
una correlacidén positiva entre la temperatura preferencial
y abundancia de alimento.

Interesa también en esta tesis estudiar las probables
respuestas compensatorias, producto de la restriccién en la
abundancia de alimento, en el metabolismo estdndar, la
digestibilidad, y el tiempo de trdnsito del alimento. Esto
con el objeto de clarificar la relacién entre la abundancia
del alimento y la temperatura elegida por el pez en un
gradiente térmico respecto de estos procesos en el balance
de energia. En base a la teoria de digestién Sptima
(sibly 1981) y a los resultados de los estudios realizados
por otros investigadores descritos previamente, se predice
que, en funcién del decremento en la abundancia del
alimento, ocurriria un aumento de la digestibilidad y el
tiempo de trdnsito y una disminucién del metabolismo

estdandar.




MATERTAT.ES Y METODOS

1. PROCEDIMIENTO EXPERIMENTAL

Los ejemplares de Basilichthys australis fueron
capturados en el esterc de Pefiaflor mediante un equipo de
pesca eléctrica. Estos peces fueron trasladados en bidones
con agua en un lapso de aproximadamente 2 h a los acuarios
de Limnologia de la Facultad de Ciencias de la Universidad
de Chile en Santiago.

Debido a que se ha descrito gue la pesca eléctrica
produce cambios fisiolégicos en los peces, los que podrian
perdurar aproximadamente una semana (Barham & Schoonbee
1991), se amplié a dos semanas el periodo minimo de
aclimatacién de los ejemplares. las condiciones durante el
periodo de aclimatacién fueron: temperatura de 18 “C (% 1
‘Q), fotopériodo 1D = 12:12 y alimentacién ad libitum
con pellet comercial de piscicultura. La temperatura de
aclimatacién 18 °C, representa aproximadamente 1la
temperatura promedio de los rios de tamafio medioc en la zona
temperada de Chile durante las estaciones de primavera y
verano (Universidad de Chile, en revisién). Debido a que
en experiencias previas de mantencién de peces en los
acuarios éstos contrajeron la enfermedad del "punto

blanco®”, producida por un pardsito externo del género

Ichtyoptirus, se les sometié durante la primera semana del




P

10

periodo de aclimatacién a un tratamiento antiparasitario,
utilizando un producto comercial cuya base es verde de
malaquita.

Después del periodo de aclimatacién se procedié a: 1) la
caracterizacién de las respuestas fisioldgicas de interés a
distintas temperaturas en condiciones de alimentacién ad
libitum, 2) la evaluacién de las respuestas compensatorias
de las variables fisiolégicas con restricciones en 1la
abundancia de alimento a 18 °C, y 3) a los experimentos de
termorreqgulacion en condiciones de alimento ad libitum vy de
restriccién en la abundancia de alimento.

Para la determinacién de los efectos de la temperatura
sobre la ingesta, la digestibilidad, el tiempo de trénsito
vy el metabolismo estdndar en condiciones de alimentacién ad
libitum; se dispuso a los peces individualmente en 16
acuarios de aproximadamente 4 1 de capacidad. Estos
acuarios individuales estuvieron, a su vez, inmersos en un
acuario mayor de aproximadamente 120 1 de capacidad,
termorreqgulado a wuna de 1las cinco temperaturas
experimentales (Fig. 2). Estas temperaturas fueron 11.5,
14, 18, 22, y 26 “C. La duracién de estos experimentos fue
de aproximadamente dos semanas, realizédndose tres
experiencias para cada temperatura, salvo a 11.5 °C en que
solo se realizaron dos, en cada experiencia se utilizaron

peces distintos. El rango de temperaturas fue elegido en
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Fig. 2 Sistema de acuarios utilizado para determinar los
efectos de la temperatura y la abundancia de alimento en la
fisiologia digestiva de B. australis. 1)} Acuario de 120 L
acnario de 16 L de capacidad, 3)

de capacidad, 2)
termorregulador.
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base al rango utilizado en los estudios sobre los efectos
de la temperatura en la fisiologia y crecimiento de peces
de zonas biogeogrdficas temperadas (Brett et. al. 1969;
Dickson y Kramer 1971; Elliot 1975), y también con el fin
de obtener respuestas fisiolégicas claras que podrian no
revelarse si se utiliza un rango mads estrecho de
temperaturas.

Para la evaluacién de las probables respuestas
compensatorias que produciria la restriccién de alimento en
la digestibilidad, el tiempo de trédnsito y el metabolismo
estdndar, se dispuso a los peces en el mismo sistema
anterior (Fig. 2), pero en este caso se ofrecié a los peces
un 25% de la mdxima cantidad de alimento consumido por dia
y se termorregulé el sistema a una sola temperatura (18
Y s

La tasa de ingesta mdxima de alimento se determiné como
el promedio de la ingesta madxima diaria de cinco dias de
alimentacién. Luego de dos dias de aclimatacién y ayuno,
se les ofrecié alimento ad libitum a los peces tres veces
al dia, a intervalos de aproximadamente 4 h. En cada pez
se determiné el numero de pellets consumidos como la
diferencia entre el nimero ofrecido y el numero rechazado.
La ingesta mdxima en mg/dia fue estimada multiplicando el
promedio de la ingesta mdxima diaria en pellet por el peso

seco promedio de los pellets (prom. = 6.1 mg, EE = 0.77).



Para la estimacién de la ingesta en unidades de energia
(cal/dia), fue necesario determinar el contenido energético
del alimento. Para ello se dquemaron en una bomba
calorimétrica (Parr 1261) muestras de peso seco conocido.
La ingesta energética se obtuvo entonces como el producto
de la ingesta diaria en mg por el contenido caldérico del
alimento (prom. = 5.24 cal/mg, EE = 0.002).

Para la determinacién d; la digestibilidad y el tiempo
de transito en condiciones ad libitum se ofrecié a los
peces alimento sin restriccién durante una semana, el mismo
periodo utilizado para la determinacién de 1la ingesta
maxima. Luego se ayund a los peces durante |[dos dias
ofreciendo en el tercer dia un peso” seco conocido de

alimento, aproximadamente el correspondiente a la ingesta

médxima diaria de cada pez. Se registré el |alimento

consumido como la diferencia entre la cantidad de alimento
ofrecida vy la rechazada. Posteriormente se recolectaron
las fecas producidas por cada pez por dos dias mds, en que
tampoco se les ofrecié alimento. El tiempo de trénsito fue
estimado en este periodo como el tiempo gue demoran en
aparecer las primeras fecas desde el primer evento de
alimentacién. Los dias de ayuno son necesarios en este
caso para la determinacidon mds precisa | de la
digestibilidad, este procedimiento asegura que las fecas
recolectadas provengan del alimento ofrecido de peso seco

conocido.
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Se determiné el peso seco del alimento ofrecido, el
rechazado y las fecas, secando estas muestras en una estufa

por 48 h a 50 ‘C. La digestibilidad se estimé como:

DIGESTIBILIDAD (%) = [1 - FECAS (g) / CONSUMO (g)] * 100

Para la determinacién de los efectos de la restriccién
de alimento en estos procesos fisiolégicos se utilizé el
mismo procedimiento anterior, excepto que se ofrecid a los
peces un 25% de la ingesta mdxima diaria, y solo se
termorregulé a 18 °C.

El consumo de oxigeno de los peces a distintas

]

temperaturas en condiciones ad libitum y a 18 C
alimentados con un 25% de la ingesta mdxima diaria, se
determiné en un sistema que consta de: una camara
metabdélica (3.9 1 de capacidad) provista de un eléctrodo de
oxigeno conectado a un oxigendémetro (Strathkelvin modelo
781, sensibilidad = 0.1%) y un registrador grafico
(Servogor modelo SE 120), una bomba recirculante y un bano
termorregulado (Fig. 3). En este sistema los peces fueron
introducidos después de un minimo de 48 h de ayuno,
posterior a la aplicacién de los tratamientos de ingesta ad
libitum o 25% ingesta mdxima. En la camara metabdlica
abierta los peces fueron aclimatados durante 30 minutos en
condiciones de 100% de saturacién de oxigeno.

Posteriormente se procedié a la determinacién del

decaimiento del porcentaje de oxigeno dentro de la camara
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Fig. 3 Sistema usado para medir el consumo de oxigeno. 1)
camara metabélica de 3.9 L de capacidad, 4) bafo
termorregulado, 3) electrodo de oxigeno, 4) oxigendmetro,
5) registrador grédfico, 6) termorregulador, y 7)) bomba
recirculante.
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metabélica cerrada, esto se realizé cada 20 min por el
lapso de 1 h. Se tomé la precaucién de evitar que el
porcentaje de saturacién del agua bajara de un 70%. El
consumo de oxigeno en mg O,/h fue determinado a través de
los coeficientes de solubilidad del oxigeno para las
distintas temperaturas utilizadas (Wetzel 1981). La
energia metabélica fue determinada a través de un
coeficiente oxicalérico de 4.63 kcal/l O, (Brett & Groves
1979).

Para los experimentos de termorregulacién se construyd
un acuario ad hoc. Este consta de 5 compartimentos en
total, tres de ellos, los situados a lo largo del eje mayor
del acuario y que estdn a su vez parcialmente subdivididos,
son los utilizados para los experimentos de
termorregulacién conductual. En ellos se forma el
gradiente de temperatura. Los otros dos compartimentos son
los que determinan la formacién del gradiente, estos estan
situados en extremos opuestos del acuario y son

o o

termorregulados a aproximadamente 45 c y 8 54
respectivamente. En la 2zona de contacto, entre los
compartimentos termorregulados y los de termorregulacién,
existen laminas de aluminio de 0.3 mm de espesor que
facilitan el intercambio térmico entre estos compartimentos
(Fig. 4).

En este sistema se consiguié wuna diferencia de

aproximadamente 12 °C entre la temperatura mds alta y la
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Fig. 4 Sistema utilizado para evaluar la temperatura
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compartimiento en que se forma el gra
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mds baja de los compartimentos donde se forma el gradiente.
Sin embargo esta diferencia disminuia con el tiempo, por lo
tanto el gradiente tuvo que generarse especificamente
cuando se determinaba la conducta termorregulatoria, esto
es tres veces al dia.

La conducta termorregulatoria se comenzé a evaluar luego
de dos dias de aclimatacién en el sistema de
termorregulacién. En este sistema los mismos peces fueron
alimentados 3 veces al dia durante una semana con alimento
ad libitum y durante otra semana con un 25% de la ingesta
maxima. Aproximadamente 30 min después de un evento de
alimentacién se procedié a la generacién del gradiente, y
se registré la temperatura ambiente elegida por el pez. Se
midieron tres eventos de termorregulacién por dia en
intervalos de alrededor de 4 h cada uno. Se estimé la
temperatura preferida como la moda de la distribucién de
frecuencias de las temperaturas seleccionadas por el pez en

el gradiente.

2.ANALISIS DE DATOS

Debido a que se trabajé con individuos de _B. australis
de distinto tamafno, fue necesario evaluar la dependencia
de cada una de las variables fisioldgicas estudiadas
respecto del tamafio corporal de los individuos. Esto se

realizé a través de andlisis de correlacién entre las
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variables fisiolégicas y el peso de los individuos en cada
uno de los tratamientos experimentales. Como éste fue un
andlisis exploratorio, se trabajé con las variables sin
ninguna transformacién. En las variables que dependieron
del tamafio corporal de los individuos, se ajustaron modelos
lineales a través de andlisis de regresién. Con el objeto
de lograr un mejor ajuste lineal, los datos originales de
las variables fueron transformados cuando fue necesario.
Los residuales de estos modelos fueron analizados respecto
de su normalidad a través de una prueba de bondad de ajuste
de Chi cuadrado, y también se examiné la homogeneidad de
las varianzas entre los residuales de los modelos a través
la prueba de Barlett. Se utilizé un andlisis de covarianza
(ANCOVA) para evaluar diferencias en las pendientes e
interceptos de los modelos lineales entre los distintos
tratamientos experimentales. Todas las pruebas
estadisticas mencionadas anteriormente son descritas por
Sokal y Rohlf (1981).

En aquellas variables que fueron independientes del
tamafio corporal se examiné la normalidad de los datos y
también la homogeneidad de las varianzas de acuerdo a la
misma metodologia estadistica descrita anteriormente, ésto
determiné la realizacidén de andlisis paramétricos, ANOVA de
una via y prueba t de Student (Sokal & Rohlf 1981); o de

andlisis no paramétricos, prueba de Kruskal-Wallis y de U




de Mann-Whitney (Siegel & Castellan 1988). Los| andlisis
para varios grupos o tratamientos sugeridos en el parrafo
anterior son para la evaluacidén de los efectos de 1la
temperatura sobre las variables fisiolégicas, mientras que
los andlisis para un par de tratamientos son para la

determinacién del efecto del cambio en la abundancia de

alimentoc a 18 °C.

Para determinar los rangos de temperatura de cgecimiento
positivo, la temperatura optima de crecim;ento en
condiciones ad libitum, y el efecto en el bélance de
energia de la restriccién en 1la alimentacion en B.
australis, se procedié a la realizacién de un| andlisis
grdfico de la ganancia neta de energia obtenida desde el
alimento y las pérdidas debidas al metabolismo estdndar a

una temperatura dada (similar a Fig. 1). Debido a que

algunas variables fisiolégicas dependieron del tamafo
corporal, este andlisis se realizé para peces hipotéticos
de 5y 40 g. Para ello se dibujaron curvas ajustadas a
los datos del metabolismo estdndar y 1los datos
correspondientes a la suma algebraica de la energia
consunida y defecada en funcién de la temperatura. La
temperatura optima, resultante de este andlisis|, fue la
prediccién de la temperatura preferencial ocupada por un
pez en un gradiente térmico bajo distintas condiciones de

abundancia de alimento. :




Para evaluar si B. australis exhibe alguna erferencia

o . s . . i eo s
térmica, tanto en condiciones de alimentacién ad libitum
como con un 25% de la ingesta mdxima, se determiné 1la

probabilidad asociada al rango de temperaturas preferidas

bajo una distribucién aleatoria de modas de temPeraturas
preferidas (prueba de aleatoriedad, Sokal & Rthf 1981).
Para el andlisis de los efectos de la abundancia de
alimento en la conducta termorregulatoria B. australis, se
determinaron las diferencias para cada uno de Fos peces
sometidos a los dos tratamientos utilizados entre la moda
de la temperatura elegida con alimento ad libitum vy la
preferida con un 25% de la ingesta mdxima. Se determind si
esta diferencia depende del tamafio corporal de los
individuos (correlacién de Spearman, Siegel & Castellan

1988), previo a la realizacién de una prueba de Wilcoxon

para muestras pareadas (Siegel & Castellan 1988).

Un total de 271 ejemplares de B. australis fueron
utilizados en el conjunto global de los experimentos.
No fueron considerados en los andlisis aquellos [peces que
no se alimentaron 6 que ingirieron poco alimento en forma
esporddica. Ademds aproximadamente un 2 3 de lo§ datos se
perdieron por muerte de los peces en el transcufso de los

experimentos.
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RESULTADOS

De las variables fisiolégicas estudiadas solo el
metabolismo y la ingesta dependieron claramente del tamario
corporal a cualquiera de las temperaturas utilizadas (Tabla
1). Debido que se ha descrito que la mayoria de las
variables que dependen del tamafio corporal se relacionan
con el peso a través de un modelo potencial, de la forma Y
= awP (Peters 1983), se utilizé la transformacién de
logaritmo en la busqueda del mejor modelo lineal. La
transformacién sin embargo sélo mejordé el coeficiente de
correlacién r de Pearson en el caso del metabolismo. De
este modo, en el caso de la ingesta, se ajustdé el modelo
lineal sin ninguna transformacién de los datos. Los
modelos lineales para estas variables en funcién del peso
corporal y para cada temperatura son expuestos en la Tabla
25

Los resultados del andlisis de 1la normalidad vy
homogeneidad de varianzas de los datos, en el caso de las
variables que fueron independientes del tamafio corporal, y
de los residuales de los modelos lineales, en aquellas que
dependen del tamafio corporal; son presentados en la Tabla
i Los datos, de tiempo de trédnsito vy los de
digestibilidad, no se distribuyeron en forma normal en

todos los tratamientos experimentales. Ademds, tampoco sus
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Tabla 1.-- Correlacidn entre las variables fisioldgicas estudiadas y
el peso de los ejemplares de B. australis. La correlacién se ha
realizado sin minguna transformacidn de las variables. n % nimero de
individuos; r = coeficiente de correlaciéon de Pearson; P =
probabilidad asociada al estadigrafo r de Pearson.

METABOLISMO V/S PESO .
Tratamiento n r p

11.5 'C 32 0.6937 <0.0001

14 °C 43 0.8064 <0.0001

18 °C 44 0.7254 <0.0001

22 °C 45 0.7861 <0.0001

26 °C 41 0.6979 <0.0001

25% Ing. Max. 32 0.6405 <T.0001
DIGESTIBILIDAD V/S PESO

Tratamiento n r P

11.5 °C 19 0.1183 0.6292

14 °C 35 0.2482 0.1506

18 °C 36 0.1345 0.4340

22 °C 42 0.1879 0.2336

26 °C 36 0.0529 0.7594

25% Ing. Max. 31 0.3262 0.0734

TIEMPC DE TRANSITO V/S PESO l

Tratamiento n r P
o [
11.5  C 11 0.1118 0.7436
14 C 29 0.2492 0.1925
18 C 34 0.3574 0.0380
22 C 44 0.0616 0.6928
26 C 38 0.1277 0.4448
25% Ing. Max. 30 0.1982 |(}.2936
INGESTA V/S PESO
Tratamiento n r P
o i
11.5 C 19 0.7738 0.0001
14 C 36 0.7854 <0.0001
18 C 38 0.6629 <0.0001
22 C 35 0.6726 <0.0001
26 C 28 0.4405 0.0190




Tabla 2.-- Regresiones lineales del metabolismo estandar y
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la ingesta

mixima de alimento en funcién del peso de los individuos. r =
coeficiente de correlacién de Pearson; t = estadigrafo de Student; gl
= grados de libertad; P = probabilidad asociada al estadigrafo t de

Student para evaluar la significancia de la pendiente.

METABOLISMO V/S PESO

Tratamiento Regresidn r gl t P
11.5 :C LogY=-0.3796+0.6975 LogX 0.7477 30 6.168 [<0.0001
14 C LogY=-0.4610+0.6933 LogX 0.8126 41 8.926 <0.0001
18 C LogY=-0.4354+0.7875 LogX 0.8076 42 8.874 <0.0001
22 C LogY=-0.4158+0.8419 LogX 0.8463 43 10.417 {<0.0001
26 C LogY=-0.3725+0.7683 LogX 0.6934 39 6.010 {<0.0001
25% Ing.Max. LogY=-0.6774+0.9692 LogX 0.7232 30 5.735 |<0.0001
INGESTA V/S PESO
Tratamiento Regresidon r gl t P
11.5 :C ¥=6.8770+0.5574X 0.7738 17 5.038 { 0.0001
14 C Y=12.2906+1.0022X 0.7854 34 7.33% |<0.0001
18 C Y=13.3004+1.0933X 0.6629 36 5.312 {<0.0001
22 C Y=13.8569+0.9552X 0.6726 33 5.221 {<0.0001
26 C Y=21.2499+0.6718X 0.4405 26 2.502 | 0.0190
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Tabla 3.-- Normalidad y homogeneidad de varianzas de los residuales de

las regresiones, para el metabo
datos, para la digestibilidad

Tismo y Ta ingesta mdxima,
y el tiempo de trdnsite. X cuad. =

y de los

Fstadigrafo Chi cuadrado; g1 = grados de libertad; P = probabilidad
asociada al estadigrafo Chi cuadrado.

RESIDUALES METABOLISMO

Tratamiento gl X cuad p
11.5 °C 5 2.500 0.7765 | si
14 C 5 2.953 0.7072 si
18 C 5 1.455 0.9183 si
22 C 5 4,244 0.5148 s
26 C 5 2.902 0.7150 si
25% Ing. Max. 5 6.000 0.3062 si
Barlett: X cuad. = 7.8218; g1 = 5; P = 0.1664
DATOS DIGESTIBILIDAD
Tratamiento gl X cuad P Normal
11.5 °C 5 5.842 0.3219 | si
14 C 5 8.200 0.1456 si
18 C 5 6.667 0.2466 si
22 C 5 2.190 0.8222 si
26 C 5 13.778 0.0171 no
25% Ing. Max. 5 12.613 0.0273 no
Barlett: X cuad. = 15.3098; g1 = 5; P = 0.0091
DATOS TIEMPO DE TRANSITO |
Tratamiento gl X cuad P Forma1
11.5 °C 5 7.188 0.2075 | si
14 C 5 21.483 0.0006 no
18 C 5 10.235 0.0688 | sfi
22 C 5 24.727 0.0002 no
26 C 5 10.000 0.0075 no
25% Ing. Max 5 3.600 0.6083 si
Barlett: X cuad. = 24.5399; g1 = 5; P = 0.0002
RESIDUALES INGESTA
Tratamiento gl X cuad P Normal
11.5 °C 5 6.684 0.2452| sf
14 C 5 4.444 0.4874 si
18 C 5 2.421 0.7883 si
22 C 5 1.800 0.8761 sf
26 C 5 5.143 0.3987 sf
Barlett: X cuad. = 7.8218; g1 = 5; P = 0.1664
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varianzas fueron homogéneas a través de los tratamientos.
Los residuales en canmbio, mostraron distribucidén| normal y
varianzas homogéneas en el caso del metabolismo y también
en el caso de la ingesta.
Un andlisis de las pendientes, a través de un ANCOVA, de
los modelos lineales ajustados para los datos de
metabolismo, revela gue las pendientes no son
significativamente distintas en los distintos tratamientos
(F = 0.8005; gl = 5, 225; P = 0.5503). Como las pendientes
fueron homogéneas se calculé una pendiente |promedio
ponderada como el mejor estimador del coeficiente
alométrico del metabolismo respecto del tamaiio corporal,
este corresponde a:
b =0.7898 + 0.2248
Los interceptos de 1los modelos en cambio fueron
significativamente distintos (ANACOVA: F = 11.3696; gl =5,

230; P < 0.0001). La variacidén de los interceptos del

metabolismo con la temperatura y también el efecto de la
restriccién del alimento en el metabolismo a 18 °C, es

ilustrada en la Fig. 5. Existié wuna tendencia

significativa de aumento del metabolismo con la temperatura
(INDIC. CORR. PEARSON: r = 0.385; n = 205; P < 0.0001). Un
andlisis a_posteriori de Tukey HSD (Sokal & Rohlf 1981),
revela las diferencias especificas entre pares de

tratamientos de temperatura (Tabla 4). Por otra parte, un
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Fig. 5 Variacion del metabolismo estdndar en funcidén de la
temperatura y la abundancia de alimento. Se ha graficado la

media de los interceptos y 2 EE en cada temperatufa.
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Tabla 4.-- Comparaciones a posteriori Tukey HSD entre las medias de
los interceptos del metabolismo estdndar por temperatura. Los
valores en el interior de la tabla son las probabijlidades de
diferencia aleatoria asociadas a cada comparacion entre pares de
temperatura.
Temperatura Ambiente
14 °C 18 °C 22 °C 26 °C
11.5 °C! 0.1176 0.4643 0.0005 0.0347
14 °c -- <0.0001 | <0.0001 | <0.000l
Temperatura -
Anbiente 18 °¢|  -- -- 0.0385 | 06503
22 °C -- -- -- 0.6542
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ANCOVA de los interceptos para el metabolismo con ingesta
ad libitum y con un 25% de la ingesta maxima, ambos
determinados a 18 °C, indica que no existen diferencias
significativas entre ellos (F = 0.1150; gl = 1,73; P =
0.7354).

La ingesta también presenté pendientes homogéneas entre
los distintos modelos 1lineales para cada temperatura
(ANCOVA: F = 1.6597; gl = 4,146; P = 0.1625). El
coeficiente alométrico, estimado como el promedidé ponderado
de las pendientes de los modelos para cada temperatura, en
este caso fue:

b = 0.9004 + 0.3722 (pellet / dia g)
Los interceptos de 1los modelos en cambio fueron
significativamente distintos (ANCOVA: F = 14.1410; gl = 4,
150; P < 1x10~®). ©La Fig. 6 ilustra la variacién de los
interceptos de estos modelos en funcién de la temperatura.
Al igual que para el metabolismo, se describe una tendencia
significativa de aumento de la ingesta mdxima de alimento
con el aumento de la temperatura (INDIC. CORR. PEARSON: r =
0.335; n = 156; P < 0.0001), en este caso sin embargo, el
andlisis a posteriori de Tukey HSD, muestra que solo los
peces mantenidos a 11.5 °C presentan una ingesta
significativamente distinta (Tabla 5), en ellos la ingesta
fue mucho menor gue en los peces mantenidos a las otras

temperaturas.
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Fig. 6 Variacién de la ingesta mdxima de alimento en
funcién de la temperatura. Se ha graficado la media de los
interceptos y 2 EE en cada temperatura.




Tabla 5.-- Comparaciones a_posieriori Tukey HSD entre las medias
Tos interceptos de la ingesta mdxima por temperatura. Los valores

aleatoria asociadas a cada comparacién entre pares de temperatura.

Temperatura Ambiente

14 °C 18 °C 22 °C és °C
11.5 °C| <0.0001 | <0.0001 | <0.0001 | <0.!0001
14 °C -- 0.8455 0.9999 017272

Temperatura . ‘
Amhiente 18 °C - -- 0.8706 019971
22 °C - .- -- 047492

31

de
en

el interior de la tabla son las probabilidades de [diferencia
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Respecto de la digestibilidad, hubo también un efecto

significativo de la temperatura sobre esta
(Kruskal-Wallis: H = 80.1177; gl = 4,168; P < 1

La tendencia general es un aumento de la digestibi
la temperatura (INDIC. CORR. SPEARMAN: ro = 0.680

% = 8.76; P < 1 x 10”°) véase Fig. 7.

I

variable
x 1072).

lidad con

n=167;

lLas comparaciones a

posteriori, sin embargo, evidencian la existencjia de dos

grupos de temperaturas distintos, 11.5, 14 y 18
un grupo va que no presentan diferencias signific

digestibilidad entre ellos, mientras que 22 y 26

c forman
ativas de

‘c forman

el otro grupo (Tabla 6). Por otra parte, la re

en la abundancia de alimento a 18 ¢

disminucién en la digestibilidad (Mann-Whitney U:

% adj. = -4.8540; P = 1 x 1079).

striccién

provocdéd una

r

U=172

El tiempo de trdnsito también fue afectado por la

temperatura en condiciones de alimentacidén ad 1libitum

(Kruskall-Wallis: H 96.7567; gl = 4,156 P < L

La tendencia general, en este caso, es h

x 1072).

acia una

disminucién del tiempo de tradnsito con el aumento de

temperatura (INDIC. CORR. SPEARMAN: rg = —0.783;

-9.75; P < 1 x 107°) véase Fig. 8.

Las compar;

[l

= 156; %

aciones a

posteriori discriminan tres grupos distintos de
temperaturas, 11.5, 14 y 18 °C es el primero, 22 °C es el

segundo y 26 'C es el tercero (Tabla 7). Por ot

el tiempo de trédnsito no dependié del tamafio de 1

ra parte,

a ingesta
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Tabla 6.-- Comparaciones a posteriorj Kruskal-Wallis
medianas de los datos de digestibilidad por temperatura.

en el interior de 1a tabla son las probabilidades
aleatoria asscciadas a cada comparacién entre pares de temperatura.

Temperatura
Ambiente

Temperatura Ambiente

34

antre las
Los valores

de |diferencia

14 ° 18 °C 22 °C 26 °C
11.5 °C| >0.05 >0.05 <0.05 <q.05
14 °c|  -- >0.05 <0.05 <q.05
18 °¢f  -- -- <0.05 <q.05
22 °c| - -- -- >0.05
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Fig. 8 Variacién del tiempo de trdnsito en funcién de la
temperatura y la abundancia de alimento. Se ha graficado la
mediana de los datos y el rango asociado |a cada
temperatura.




Tabla 7.-- Comparaciones a_posteriori Kruskal-Wallis
medianas de los datos del tiempo de transito por temperatura. Los

valores en el

36

entre las

interior de la tabla son 1las probab111dades de

diferencia aleatoria asociadas a cada comparacién entre pares de

temperatura.

Temperatura
Ambiente

Temperatura Ambiente
14 ° 18 °C 22 °C 26 °C
11.5 °c| >0.05 >0.05 <0.05 <0.05
14 °cf - >0.05 <0.05 <0.05
18 °c| -- .- <0.05 <0.05
22 c| -- -- - <q.05
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a 18 °C (Mann-Whitney U: U = 466; Z adj. = -0.5920; P =
0.5539).

Una vez caracterizados los efectos de la temperatura y
la restriccién del alimento en las distintas variables
fisiolégicas, se procedié a la realizacién del balance
energético en condiciones ad libitum. Debido a 1la
existencia de variables fisioldégicas que dependieron del
tamafio corporal, este balance se realizé, para peces
hipotéticos de 5 y 40 g (Fig. 9a y 9b), aproximadamente el
mismo rango de tamanos de los ejemplares utilizados en este
estudio. El balance energético para B. australis, tanto de
5 g como de 40 g, fue distinto de lo esperado de acuerdo a
los antecedentes de la literatura (Fig. 1la). Excepto a
11.5 °C en que las entradas de energia son claramente
menores, las entradas y el gasto de energia sélo exponen
una tendencia gradual de aumento con la temperatura
ambiente entre 14 y 26 °C. La tasa de cambio de las
entradas, en este Ultimo rango de temperaturas, sdélo fue
ligeramente mayor gque la tasa de cambio del gasto de
energia en los peces de 5 g, en los peces de 40 g, sin
embargo, estas tasas fueron practicamente iguales. La
existencia de alometria en algunas variables fisioldégicas
determiné diferencias en los balances de energia entre
peces de distinto tamafo, en los peces de 5 g el balance

fue mds dependiente de la temperatura que en los peces de
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Fig. 9 Balance energético en condiciones ad llb;tum en
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40 g. Esto determinaria, en condiciones de alimento ad
libitum, gque los peces grandes mantengan balances de
energia positivos a temperaturas mds bajas que los peces
pequenos.

La restriccidn de la alimentacidén, ésto es la
alimentacién con solo un 25 % de la ingesta mdxima, provoco
una disminucién en las entradas de energia tanto en peces
de 5 g (Fig. 10a) como en peces de 40 g (Fig. 10b). Los
efectos de la alometria determinaron, sin embargo, que los
peces grandes fueran mds afectados por esta reduccién de la
alimentacién, en ellos el balance fue negativo en todas las
temperaturas estudiadas. Tanto en peces de 5 g como de 40
g existié un aumento del gasto y las entradas de energia
con la temperatura en el rango de 14 a 26 ‘C, aunque en
este caso la tasa de cambio del gasto fue ligeramente
mayor gque la tasa de cambio de las entradas en los peces
de 40 g, mientras que en los peces de 5 g estas tasas
fueron muy similares. De estos andlisis energéticos, para
cada tratamiento de abundancia de alimento y para cada
tamafio de peces, se puede inferir que no existe una
temperatura "éptima" en que el balance de energia sea
claramente superior.

Los resultados de los experimentos de termorregulacidn
conductual indican que B. australis tiene preferencias

térmicas, éstas no obstante, fueron independientes del
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tamafio corporal y de la abundancia de alimento (Fig. 11).
Para peces entre 3 y 51 g de peso corporal, el rango de las
modas de las temperaturas preferidas fue de 6 ‘C (entre 19
y 25 °C) en condiciones de alimento ad libitum, y solo de 3
°Cc (entre 20 y 23 °C) en condiciones de alimento
restringido, ambos rangos fueron significativamente menores
gque el rango esperado (10,7 °C) bajo una distribucién
aleatoria de modas de temperaturas preferidas en el
gradiente térmico (PRUEBA ALEATORIEDAD (para 1000 rangos
aleatorios): Alimento ad libitum: Rango = 6; P = 0.002.
Alimento restringido: Rango = 3; P < 0.001). Por otra
parte, el analisis de correlacién no demostré una
dependencia consistente entre las temperaturas preferidas y
el tamafio corporal de los individuos, en condiciones ad
libitum se encontré correlacién negativa significativa
entre las temperaturas preferidas y el peso de los
ejemplares (INDIC. CORR. SPEARMAN: r, = -0.586; n = 15; Z =
2.19; P = 0.0286), sin embargo, los mismos peces
alimentados con un 25% de la ingesta maxima mostraron una
correlacién no significativa entre estas variables (INDIC.
CORR. SPEARMAN: rg = -0.263; n=15; 2 = 0.98; P = 0.3270).
Estos resultados podrian ser interpretados, a primera
vista, como un efecto diferencial por tamafio corporal de la

restriccién de la alimentacién en la temperatura

preferencial, los peces pequefios tienden a disminuir sus
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preferencias térmicas mientras que los peces gr?ndes las
mantienen. No obstante, la diferencia entre 1as§modas de
ias temperaturas preferidas con alimento gg_;igiggm y las
preferidas con un 25% de la ingesta mdxima con réspecto al
tamafio corporal (graficada también en la Fig. 11i, pernite
verificar gque 1la tendencia anteriormente descri%a no es
significativa (INDIC. CORR. SPEARMAN: r., = -0.40?; n = 15;
Z = 1.50: P = 0.1340). Debido a que la difereﬁcia entre
las modas de 1la temperaturas preferidas &on ambos
+ratamientos de abundancia de alimento fue indépendiente
del tamafio corporal se evalué un posible caméio en la
conducta termorregulatoria a través de la érueba no
paramétrica de Wilcoxon, ésta prueba noé demostré
diferencias significativas en la conducta termorreigulatoria

de B. australis frente a cambios en 1la abun?ancia de

alimento (WILCOXON: Tt = 67; n = 15; P = 0.1955).

]
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DISCUSION

Crowder y Magnuson (1983) han propuesto que el andlisis
conjunto de la variabilidad espacial y temporal de la
temperatura ambiente y de la abundancia de alimento,

| permitiria comprender la conducta termorregulatoria de los
peces, ya que en estos organismos ambos factores han sido
estrechamente relacionados a la ganancia de energia. Sin
embargo, de acuerdo con los resultados de esta tesis, la
generalidad de esta ultima afirmacién se cuestiona. B.
australis en un rango amplio de temperaturas (14 - 26 °C)
presenta un balance de energia que es independiente de la
temperatura tanto en condiciones ad libitum como en
condiciones de restriccién de la abundancia de alimento.
Como consecuencia de ello no es posible aludir razones
energéticas para que B. australis de cualquier tamafo
corporal, dentro de ese rango de temperaturas, manifieste
alguna preferencia térmica, ni tampoco adecuaciones de esa
conducta frente a cambios en la abundancia de alimento.
B. australis sin embargo, fue selectivo respecto de las
temperaturas presentes en un gradiente, aunque esta
selectividad fue independiente del tamano de los ejemplares
y también de la abundancia de alimento.

De este modo, las preferencias térmicas exhibidas por B.
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australis, si bien podrian estar relacionadas a 1la
adecuacién biolégica de los individuos de esta especie, no
tendrian una base directamente energética. Una alternativa
interesante, que puede estar muy relacionada a la
adecuacién biolégica de cualquier especie, es la
expansividad de actividad, es decir, la diferencia entre el
gasto energético de actividad aerébica mdxima y el gasto
del metabolismo estdndar. Esta expansividad depende de un
modo no lineal de la temperatura en peces (Brett & Grove
1979), de modo que es posible definir una temperatura
6ptima donde este indice es mdximo. La eleccién por los
peces de esta temperatura o6éptima tendria gran valor
adaptativo, ya que permitiria mayores probabilidades de
escape ante depredadores y también un mejor desempefio en la
captura de presas.

La independencia del balance de energia en un rango
amplio de temperaturas, sea en condiciones ad libitum o de
restriccién en la abundancia de alimento, se debié a que la
mayoria de la variables fisioldégicos estudiadas en B.
australis no respondieron de acuerdo con lo esperado en
base a los antecedentes de la literatura. Ademas la
restriccién de 1la alimentacién no provocé ninguna de
las respuestas compensatorias predichas en base a la
teoria de digestidn 6ptima (Sibly 1981). A continuacién se

discuten 1los resultados para cada una de estas variables
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respecto de los efectos de la temperatura y la abundancia

de alimento.

1.TEMPERATURA

A pesar de que la temperatura afecta ?n forma
significativa a todas 1las variables fisgolégicas
estudiadas, las respuestas fueron poco pronunciadas. Asi,
el metabolismo solo cambié gradualmente con la temperatura
en todo el rango estudiado. Sin embargo, otros peces
también exhiben un patrén similar de cambio frente a la
temperatura ambiente. Carassius auratus y Micropterus
salmoides, por ejemplo, exhiben tasas metabdlicas estdndar
que dependen poco de la temperatura en comparacidén con
individuos de Oncorhynchus nerka y Ameirus nebulosus (Brett
& Groves 1979). Con respecto a la digestibilidad, también
se han encontrado respuestas poco claras. En Cyprinodon n.
nevadensis por ejemplo, sélo se ha documentado una
tendencia de aumento de la digestibilidad| con 1la
temperatura entre 20 y 32 °C, pero esta téndencia no es

significativa, a temperaturas mds bajas, no obstante, la

digestibilidad fue inferior (Gerking & Lee 1983). La
aparente independencia de la temperatura que presenta la

ingesta de B. australis entre 14 y 26 "C, también ha sido
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documentada, aunque a temperaturas menores (10 - 20 'C), en
Oncorhynchus nerka (Brett et al. 1969). Por ultimo,
respecto del tiempo de tréansito, los antecedentes de la
literatura para peces (Brett & Higgs 1970) y otros
organismos ectotermos (Waldschmidt 1885; Zimmerman & Tracy
1988; Marken 1991) concuerdan en documentar una relacién
inversa entre el tiempo de trdnsito, y medidas fisioldégicas
relacionadas (tasa de evacuacién gdstrica), con 1la
temperatura ambiente al igual que los resultados de este

trabajo.

2.ABUNDANCIA DE ALIMENTO

La abundancia de alimento, al contrario de 1la
temperatura, solo produjo efecto significativo en una de
las variables fisiolégicas estudiadas, la digestibilidad.
En esta udltima no obstante, la respuesta fue en un sentido
contrario a la prediccién de la teoria de digestién
6ptima de Sibly (1981). Respecto del metabolismo, 1la
literatura documenta efectos sobre la accién dinamica
especifica (Beamish 1974), la tasa metabdlica de actividad
o rutina (Paloheimo & Dickie 1966; Solomon & Brafield
1972), y también sobre la tasa metabdlica estdndar (Javaid
& Anderson 1967; Dickson & Kramer 1971). Sin embargo, los

antecedentes de la literatura acerca de la tasa metabdlica
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estdndar no son comparables con los resultados de éste
estudio, esto porque las tasas metabdlicas estandar fueron
medidas en condiciones no postadsortivas (después de dos
dias de ayuno) en esos estudios, mientras que en éste
estudio se midié el metabolismo estdndar en condiciones
postadsortivas.

Frente a una restriccién de 1la alimentacidn, los
procesos de digestibilidad y el tiempo de trénsito
presentaron un comportamiento contrario a lo esperado en
base a la teoria de digestidén o6ptima de Sibly (1981).
Seguin este autor, cuando la disponibilidad de alimento en
el ambiente es limitada, los organismos podrian digerir
6ptimamente reteniendo el alimento el mayor tiempo posible
en sus tractos digestivos incrementando la eficiencia
digestiva, esto es, la extraccién de nutrientes y energia
del alimento consumido. Los resultados de trabajos
experimentales realizados por otros investigadores, en
peces y otros organismos ectotermos, aportan evidencia a
favor de esta hipétesis (Solomon & Brafield 1972; Elliot
1976a, b; Brett & Groves 1979; Waldschmidt et al. 1986). B.
australis sin embargo, mantiene igual el tiempo de transito
frente a una restriccién del alimento y la digestibilidad
disminuye. No obstante las razones energéticas aludidas
para el aumento de la digestibilidad, también es posible

argumentar razones energéticas para un cambio en el
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sentido contrario de esta variable. Las demandas
energéticas del tracto digestivo son altas debido a que los
enterocitos poseen altas tasas de recambio (Secor et al.
1994). De hecho, pueden representar una parte
importante del costo metabdlico total en endotermos (Koong
et al. 1983). Dado estas altas demandas de energia, es
esperable que ocurran cambios morfolégicos y funcionales en
el tracto digestivo que disminuyan estos costos cuando los
aportes energéticos que puede proporcionar esta estructura
son reducidos. Evidencia en favor de esta argumentacién ha

sido descrita por Secor et al. (1994) en la serpiente

Crotalus cerastes. Este organismo tiene un régimen de
alimentacién natural, del tipo "sit and wait", que

contempla eventos de alimentacién seguida por periodos
prolongados de ayuno (aproximadamente 30 dias). En este
iltimo periodo, donde 1la adquisicién de energia y
nutrientes desde el ambiente es nula, se produce una lenta
atrofia del tracto digestivo acompanada por la disminucién
de sus habilidades digestivas, esto es, una disminucién del
transporte activo de aminodcidos y azucares. Frente a una
disminucién abrupta de la cantidad de alimento consumido,
es posible que se produzcan cambios en el tracto digestivao
similares a los que se producen con el ayuno total de los
organismos. Debido a que estos cambios en el tracto

digestivo de cualquier organismo serian graduales, es
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probable que inicialmente la digestibilidad] aumente

producto de que una menor cantidad de alimento estd siendo
procesada por una estructura construida para procesar un
exceso de alinento. Las discrepancias entre los resultados
de otros investigadores relativos a los resultados de este
estudio, podrian ser explicados sobre esta Dbase.
Lamentablemente, la metodologia de aquellos trabajos no
hace mencién a los tiempos de medicién de 1la
digestibilidad; en este trabajo las mnediciones de la
digestibilidad fueron realizadas aproximadamente una semana

después de iniciado el tratamiento.

3. POSIBLES IMPLICANCIAS ECOLOGICAS

No obstante el escaso aporte del andlisis energético
para el caso de B. australis, para predecir alguin tipo de

conducta termorregulatoria entre los 14 y 26 C, este si
genera una prediccién en temperaturas menores. |En base a

los resultados aqui obtenidos, se puede postular gue seria

de gran valor adaptativo para los peces pequefios de B.
australis evitar, en la medida de lo posible, temperaturas
bajo los 14 °C, esto porque en ellas caen en| balances
energéticos negativos en cualgquier nivel de abundancia de

alimento. Este resultado podria tener consecuencias sobre

la distribucidén espacial de B. australis en su ambiente
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natural.

En un ambiente heterotérmico estos peces presentarian
segregacién espacial por tamafio, con 1los individuos
juveniles restringidos a parches con mayor probabilidad de
experimentar temporalmente temperaturas sobre los 14 i -2
Esta prediccién, es consistente con los patrones de
distribucién general de los peces de cualquier especie en
la naturaleza. Los peces juveniles se encuentran mas
frecuentemente en aguas superficiales y mas cdlidas que los
adultos (McCauley & Huggins 1979). B. australis
aparentemente se ajusta a este patrén, aunque no se han
registrado las temperaturas preferidas en las descripciones
de los habitat de esta especie, los juveniles se ubican
cerca de los macizos de algas, en aguas tranquilas y de
escasa profundidad (Duarte et al. 1971). Esta prediccidn
no obstante, debe tomarse con cautela, ya que existen al
menos dos factores ambientales adicionales que pueden
generar este mismo patrén de distribucidn espacial en los
peces, estos son: 1) la velocidad del agua en los rios, y
2) el riesgo de depredaciodn. De estos tres factores
ambientales, que hipotéticamente influencian la
distribucién espacial de los peces de acuerdo a su clase de
tamano, solo el riesgo de depredacién presenta evidencia
experimental en peces. De acuerdo con la disminucién del

riesgo de depredacién debida al aumento en el tamano
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corporal (Werner & Gilliam 1984), solo la menor de tres
clases de tamafos estudiadas del pez Lepomis macrochirus
cambia sus preferencias desde un habitat lacustre abierto
hacia habitat periféricos vegetados en presencia del
depredador Micropterus salmoides (Werner et al. 1983). En
tanto, la velocidad del agua en los rios, podria generar
segregacioén espacial por tamafio porque, por una parte, los
gastos del metabolismo de actividad natatoria son mas
dependientes de la velocidad del agua en los individuos
pequefios que en los individuos grandes de una especie (Hill
& Grossman 1993), y por otra parte, debido a que la
velocidad del agua es mayor en la parte central relativo a
las riberas de los rios (Allan 1995), los peces pequenos
podrian elegir ambientes de ribera porque en ellos tienen
menores gastos por actividad natatoria. Cabe destacar, que
la segregacién espacial por tamafio de los individuos
descrita en peces, puede ser un fenémeno multicausal, de
modo que estos tres factores descritos, y probablemente
también otros factores, pueden actuar conjuntamente en la
generacién de estos patrones, la prevalencia de alguno de
estos factores sobre otros entonces dependeria de las
caracteristicas particulares de los sistemas fluviales
estudiados.

En escalas espaciales mayores el patrén de distribucién

espacial de B. australis también seria afectado. Es




53

probable que los individuos juveniles de B. australis a lo
largo del curso de un rio tengan una distribucién més
restringida relativo a la distribucién espacial de los
individuos adultos. Asi mismo, la distribucidén latitudinal
de esta especie puede ser limitada, en el extremo sur de
Chile, por restricciones impuestas por la temperatura del
agua que afectaria la asimilacién de recursos para el
crecimiento de los individuos juveniles. Otra posible
implicancia, de la respuesta de B. australis frente a la
temperatura, es sobre los patrones de crecimiento que
pueden exhibir poblaciones de distintas latitudes. Las
poblaciones de B. australis cercanas al limite sur de
distribucién de la especie podrian exhibir tasas de
crecimiento menores que las poblaciones que habitan
latitudes menores, esto debido a que los individuos
juveniles de esta especie cerca del limite sur de su
distribucién pueden encontrarse mads frecuentemente en
parches con temperaturas bajas, y asi, por balances

energéticos negativos, inadecuadas para su crecimiento.

4 .CONSIDERACIONES FINALES

Cabe destacar que la eleccidén del tipo de organismo

puede haber sido trascendente en la obtencién de los

resultados de esta tesis. B. australis posee una amplia




distribucién geogrdfica en Chile, 33° a 42° Lat
(Arratia 1981) sobreviviendo en un rango también

temperaturas, entre menos de 10 °C (U. Austral
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itud Sur,
amplio de

de Chile

1985) y mds de 20 C (U. de Chile, en preparacién).
Ademds por tratarse de un pez que habita una zona
temperada, experimentarfa a nivel local en un ciclo
estacionales y también diarios, grandes variaciones en la

temperatura del agua (Crawshaw 1977), en rios;de estas

zonas climdticas se describen variaciones diarias de
temperatura de casi 10 °C entre la minima y la méxima
temperatura (Allan 1995). Todas estas caracteristicas
permitirian clasificarlo a__priori como un organismo
euritermo (tolerancias térmicas amplias).

Es probable gue, agquellos organismos ectotermos
clasificados como euritermos, presenten respuestas en sus
variables fisiolégicas y también balances energéticos mds
independientes de la temperatura relativo a organismos
estenotermos (tolerancias térmicas estrechas). El
metabolismo respiratorio de los reptiles parece comportarse

de este modo. En varias especies de lagartijas,| aquellas

mds euritermas presentan metabolismo con valores de Q;, més
bajos (Al-Sadoon 1985; Labra & Rosenmann 1994). De
este modo no todos los organismos ectotermos
presentarian ganancias netas de energia estrechamente

relacionadas a la temperatura, un supuesto subyacente en
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las proposiciones de Crowder y Magnuson (1983). Dentro de
un gradiente de organismos euritermos - estenotermos es
probable que exista también un gradiente en el grado de
dependencia de las variables fisiolégicas, y también del
balance de energia de los organismos, con respecto a la
temperatura.

Los resultados de este estudio demuestran que 1la
variabilidad ambiental, en cuanto a la abundancia de
alimento y la temperatura ambiente, afectan la energética
de B__australis. Sin embargo, en un rango amplio de
temperaturas no existieron bases de naturaleza energética
para predecir la conducta termorregulatoria de B. australis
en alguna condicién de abundancia de alimento. En este
respecto, cabe destacar que la energia tampoco se relaciona
de un modo consistente con 1los resultados de los
experimentos de termorregulacién conductual en peces
realizados por otros investigadores (Javaid & Anderson
1967; Reynolds & Thomson 1974; Reynolds & Casterlin 1979;
Crowder & Magnuson 1983), no todas las especies redujeron
su temperatura preferencial con el decremento de 1la
alimentacién. Los tipos de respuestas, encontradas en
estos peces, plantean cautela acerca del uso generalizado
de la energia como la moneda de cambio a través de la cual
se estima la adecuacidén bioldégica de los organismos (Pyke

et al. 1977), mas aun cuando se plantea al balance de
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energia como la explicacién global de la distribucién y
abundancia de los organismos en gradientes ambientales

mdltiples (Hall et al. 1992). Organismos como B. australis

pueden presentar distribuciones y abundancias a | lo largo
de gradientes ambientales gque no obedecen| a la
maximizacién del balance de energia, perc si, posiblemente,

a la maximizacién de la adecuacidén bioldgica.
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