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RESUMEN

La termoregulacidén conductual asociada al agrupamiento de
pequeiios mamiferos (TCA) puede ser una respuesta eficiente a
las bajas temperaturas, con importantes consecuencias en el
ahorro y asignacién de energia. Entre las consecuencias
ecofisioldégicas de esta conducta se pueden mencionar : a)
Reduccién de la tasa metabdélica. b) Reduccién de las tasas de
ingesta de alimentos. c¢) Aumento del tiempo de sobrevivencia
a bajas temperaturas

La reduccién de la tasa metabdlica peso-especifica
durante la TCA se ha relacionado con la disminucién del area
expuesta al medio en relacidn al volumen de los animales. GSe
ha propuesto que la reduccién del A&Area expuesta vy en
consecuencia, la baja del metabolismo, son funciones del
namero de individuos agrupados, siguiendo un modelo
potencial con un exponente de -1/3.

Sin embargo, cierta variabilidad interespecifica en la
eficiencia energética de esta conducta asi como algunas
relaciones conceptuales poco claras en referencia a la
participacién del 4&rea del cuerpo en esta conducta, hacen
suponer que el fendmeno no estad completamente aclarado.
Tampoco, el efecto de la conductancia térmica y la edad de los
individuos sobre el beneficio energético del agrupamientoc no

han sido analizados.
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Los objetivos centrales de esta tesis son analizar las
consecuencias energéticas de la TCA en diferentes mamiferos
pequefios, sus relaciones con el nimero de individuos agrupados
y construir un modelo conceptual adecuado a este fendmeno. En
este estudio se incluyen ademas la diversidad interespecifica
y los efectos de la conductancia térmica, del estado de
desarrollo y de la temperatura ambiente sobre esta conducta.

Usando los resultados del analisis del area expuesta al
medioc de prismas rigidos agrupados y de la experimentacidn en
cuerpos deformables proponge que la razdn entre el Area
expuesta al medio de cuerpos rigidos y deformables agrupados y
separados decrece siguiendo una hipérbola equilatera que gueda
enteramente determinada por un solo parametro () que depende
del Area "perdida" en el primer adosamiento (2 cuerpos). Este
parametro  determina la pendiente de decaimiento y el wvalor
de la asintota.

Combinando estos resultados, con el analisis de la
energética de los mamiferos propongo que la caida en la
tasa metabdélica (relativa o porcentual: REm) durante 1la TCA
sigue la relacidn:

0.735
Rm = £-[B/n +(1-B8)]

Donde 3 es la pendiente (Eficiencia energética de TCA), n
el nimero de individuos v f un factor que explica la posibls

diferencia fisioldégica entre individuos agrupados y separados.
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Para probar la bondad de ajuste del modeloc propuesto se
estudiaron seis especies chilenas y wuna de laboratorio,
mostrando +todas ellas un adecuadeo ajuste al modelo. En estas
especies mno encontramos diversidad en la Eficiencia de TCA,
sin embargo pienso que es posible su existencia en otras
especies estudiadas por otros autores.

Las especies estudiadas en esta tesis no muestran cambios
en la eficiencia al disminuir la temperatura por debajo de la
zona de termoneutralidad. Tampoco hay cambios de la
eficiencia metabélica de TCA frente a aumentos de la
conductancia térmica. Este altimo hecho, més la observacidén de
gue para otras especies no se obtuve una correlacidn
significativa entre eficiencia y conductancia permiten afirmar
que estas variables son independientes. Propongo entonces
gue la eficiencia metabdlica de TCA permanece invariante
al modificar la conductancia y frente a cambios de temperatura
en la regidtn de al menos 5 °C por debajo de la regidn de
termoneutralidad. Es probable gue en temperaturas cercanas al
limite inferior de termoneutralidad la eficiencia (B8) sea
influida por un factor de intensidad de agrupamiento ¥ que
por debajo de estas temperaturas la invarianza de £ sea
consecuencia de una limitanté estructural que he denominado
"capacidad de deformacién'.

Los Jjuveniles de M. musculus, presentaron una mayor
eficiencia energética de TCA que los adultos. Se comparan
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estos resultados con los obtenidos para la especie Phillotys

darwini y se discuten las posibles causas de ellos. Propongo
como hipétesis que las diferencias en la eficiencia metabdlica
de TCA debida a ontogenia son atribuibles a diferencias en la
capacidad de deformacién de los individuos.

Se destacan finalmente las virtudes del modelo asi como
el sentido biolégico del parametro B y su relacién con el
maximo ahorro de energia obtenido a través de esta conducta y

con el area de los individuos expuesta al medio.
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ABSTRACT

Huddling in small mammals is an efficient response to low
temperatures with important consequences in thermoregulatory
energy savings. This behavior has at least three main
consequences: (a) low metabolic rates, (b) low rates of food
ingestion and (¢) dincrease in survival time at low
temperatures.

Energy savings have been ascribed to reduction in
the exposed area in relation to the animal volume. It has
been proposed that during huddling, reductions of the exposed
area and of the metabolic rate are potential functions of the
namber of grouped individuals with a common exponent +1/3.
However, reported data show interespecific variability of the
energetic benefit of this behavior. Furthermore, there are
conceptual problems when potential models are used. In this
sense, the role of the body surface in the energy savings

during “huddling" is not clear. Moreover, until now, the

effects of changes of thermal conductance and age of
individuals on this phenomenon, have not been analyzed.

The objectives of this thesis are to analyze: i) huddling
effects in different small mammals as a function of the number
of grouped individunals considering the geometry of
surface/volume relationships ii) the interspecitic diversily
of energy savings and iii) the effects of
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thermal conductance, temperature and developmental stages on
energy savings during huddling.

The theoretical analysis of geometric bodies shows that
the ratios of congregated to non-congregated areas present an
hyperbolic decay. This curve is determined by one parameter
(B = decay slope), and is a function of the area lost during
huddling.

Considering Herreid & Kessel (19687) and McNab (1874)
relations for mammalian energetics, I propose that the decline
in metabolic rate (Hm) during huddling should follow the
relationship:

0.735
Rm = £-{B/n + (1-B)]

Where mn = number of individuals and f a factor that
reflects physioleogical wvariations between huddled to non-
huddled individuals. In this model 8 = Energetic efficiency of
huddling.

To +test the goodness of this model, six wild chilean

species and the laboratory Mus musculus were studied. All of

them showed good adjustment to the model and did not show
huddling diversity on @. However, 8 diversity was found using
data reported for other species.

The studied species did not show effects of ambient
temperature (below the thermoneutral zone) on 3. This fact is
compared with other reported data. At the same time no
differences were found under experimental changes of
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thermal conductances. These obsaervations support the
conclusion that both variables are independent.

It is proposed that B is a constant parameter, even under
changing conductances and ambient temperatures (at least b °C
below the inferior limit of the thermeneutral zone). It is
probable that at temperatures close to the thermoneutral zone,
3 may depend on a huddling intensity factor. On the other
hand, at low temperatures the invariance of 8 should be a
consaquence of a structural constraint (deformation capacity).

Mus musculus, showed changes of 3 during their
ontogenetic development. A higher efficiency was found in
young individuals (20 days). These facts were compared with
results obtained using Phyllotis darwini. 1 propose that @
differences during ontogeny are consequences of the different
deformation capacities of indiwviduals.

I discuss the model properties and the biclogical meaning

of the B parameter in relation to energy savings.
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INTRODUCCION

El agrupamiento social de pequefios mamiferos ha sido
sefialado como una de las respuestas conductuales habitunales a
las bajas temperaturas (West & Dublin 1984, Madison 1984). En
la expresién de esta conducta estarian involucradas al menos
tres circunstancias fundamentales: a) defensa contra la
predacién, b) eficiencia en la adguisicidén de alimento
y c) disponibilidad de espacio (Alexander 1974, Wittenberger
1981). 8in embargo, de acuerdo con Madison (1984) estas
condiciones son insuficientes para explicar la presencia de
esta conducta vy se debe incluir entre ellas algunos
"aspectos fisicos" tales como la conservacidn de la
temperatura y humedad de los nidos y la termorregulacién
conductual por agrupamiento (TCA). Este Gltimo fendémeno tiene
consecuencias importantes en el ahorro y asignaciodn de la
energia, las que podrian afectar la adecuacién biolégica de
los individuos durante periodos de alta demanda energética
(Wuander 1978, Bozinoviec et al.1988). Entre las consecuencias
ecofisiolégicas de la TCA se pueden mencionar @ a) reduccidn
de la tasa metabdélica (Trojan & Wojciechowska 1969, Gebczynski
1969, Fedyk 1971, Tertil 1972, Vogt & Lynch 1982, Karasov
1983, Contreras 1984, Andrews & Belknap 1986); b) reduccién
de la tasa de ingesta de alimentos (Prychodko 1958, 8pringer
et al. 1981); v ¢) aumento del tiempo de sobrevivencia a

bajas temperaturas (Sealander 1952).




La reduccidén de la tasa metabdélica peso-especifica
durante la TCA se ha relacionado con la disminucién del area
expuesta al medio en relacién al volumen de los animales
(Pearson 1947, Sealander 1952). Martin et al. (1980)
propusieron que dicha reduccidén metabdlica obedece a un efecto
psicofisiolégico generado por la presencia de otros
individuos de la misma especie. Junto con rechazar esta ultima
proposicién, Contreras (1984) propuso que la reduccidén del
area expuesta y en consecuencia la reduccidn del intercambio
de calor con el medio son funciones del numero de individuos
agrupados, gue siguen un modelo potencial con un aexponente
-1 /3%

-1/3
Ah/A = n (1)
donde An es el area de n individuos agrupados; A, el area
de n individuos no agrupados, ¥ n el nimero de individuos. El
mismo autor sugiere que la reduccidén metabdlica podria ser
proporcional a la misma potencia de n.

Con respecto a estas Ultimas proposiciones existen tres
objeciones fundamentales: i) Desde wun punte de vista
geométrico no es adecuado considerar n individuos agrupados
como equivalentes a un gran individuo del mismo volumen
(Contreras 1984) ii) Desde un punto de vista tedrico tampoco
parece adecuado un modelo de tipo potencial pues éste tiene
asintota en cero, lo que sugeriria un beneficio energético

permanente en el agrupamiento y un metabelismo hipotético de

cero para un n muy grande. y iii) Aunque el area relativa se




redujera siguiendo una funcidén potencial del nuamero de
individuos, la tasa metabdélica podria no decaer con el mismo
exponente, pues la relacién entre Area y metabolismo no es
lineal.

Asi, la manera como interviene el area del cuerpo (o de
los cuerpos que se agrupan) en la TCA no estd verdaderamente
aclarada.

Utilizando datos originales y resultados de otros autores

hemos sefialado cierta  variabilidad en el "beneficio
energético” de la TCA en algunas especies y en la reduccidn
relativa del A&rea en prismas rigidos agrupados (Canals &
Rosenmann 1984, Canals et al. 1989 ). Estos hechos sugieren la
intervencion de algunas caracteristicas morfofuncionales de
los animales no consideradas previamente en este fendmeno.
La influencia de otros factores como la conductancia térmica o
la edad de los individuos no han sido analizados. Con respecto
al efecto de 1la temperatura se ha sefialado que a altas
temperaturas el beneficio del "huddling" se ve reducido
(Gebezynski 1969, Gebeczynska vy Gebeczynski 1971, Contreras
1984).




OBJETIVOS

Objetivos generales

Los objetivos centrales de esta tesis son analizar el
efecto energético de la TCA en diferentes mamiferos de pequefio
tamafio en relacién al namero de individuos agrupados y
construir un modelo conceptual adecuado a este fendmeno.

Objetivos especificos

1) Desarrollar y probar un modelo general que describa la
TCA considerando la energética de los animales y la geometria
de la relacidn superficie-volumen.

2) Analizar la diversidad de la "eficiencia energética"
debida al agrupamiento social de termorregulacidén en distintas
aspecies.

3) Analizar los efectos de la conductancia térmica, del
estado de desarrollo y de la temperatura ambiente sobre la

TCA.




MATERIAL Y METODOS

Modelo tedrico

Se estudiaron las ecuaciones que rigen los cambios en la

superficie externa al agrupar cuerpos geométricos,
considerando en primer lugar, prismas rectos de base
poligonal.

Se consideraron a continunacidén cuerpos deformables,
estudiando en forma empirica el comportamiento de la reduccidn
relativa del aArea en el agrupamiento.

Se estudidé el comportamiento del area expuesta al medio
de diversos grupos de bolsas de polietileno de 6.2 por 19.3
cms. rellenas con 200 cc. de arena fina en condiciones de
agrupamiento. Se compar® en cada grupo dicha Area
(Ah) con el Area del mismo nimero de bolsas no agrupadas (A)
y se calculd la razén entre ellas (Ra).

El &rea de las bolsas no agrupadas se calculdé segun la
siguiente relacién: A = 2'n-6.2-19.3 = 239.3'n (cm®), con n
el nimero de bolsas agrupadas.

Las bolsas agrupadas fueron pintadas con pintura aerosol
de tal manera que el Area de contacto entre las bolsas quedaba
libre de pintura. Esta superficie (Ap) fué determinada
cortando y pesando la regién libre de pintura y luego
aplicando regla de tres simple. La superficie expuesta al
medio se calculd mediante la ecuacidén: Anh = A - Ap

Los grupos de bolsas fueron construidos al azar.




Se construyd posteriormente un modelo general adecuado a
éste fendmeno.

A continuacidén se estudiaron las relaciones empliricas
basicas gque rigen el comportamiento metabdlico de los
individuos en temperaturas bajo la zona de termoneuwtralidad
(Herreid & Kessel 1967) ¥ =me complementaron estas ecuaciones
incorporando el area del cuerpo y su relacidn con la TCA.

Medidas empiricas

Se estudié la TCA en las especies chilenas: Phyllotis

darwini, Octodon degus, Eligmodontia puerulus, Akodon andinus,

Akodon lancosus y Marmosa elegans, vy en Mus musculus de

laboratorio. 8e midid la variacidn en el consume de oxigeno en
funcidén del nimero de individuos agrupados de cada especie an
un respirdémetro automitico de circuito cerrado, basado en un
modele modificado de Morrison (198561). Las mediciones de
metabolismo se realizaron en cdmaras metabdlicas de volumenes
tales gue permitian el libre desplazamiento y agrupamiento de
los animales. Todas las medidas metabolicas fueron expresadas
v tabunladas en mlOz2/g-h.

El efacto de la temperatura ambiente se estudid
midiendo el metabolismo durante la TCA en Octodon degus a 0, b

¥y 10 °C ¥ Mus musculus a 15 y 20 °C.

El efecto de 1la conductancia térmica se esbtudid

en Akodon andinus ¥y Mus musculus a 12.56 y 16 *C

respectivamente, cuantificandeo la TCA primero en experimentos

controles, v luego cambidndoles la conductancia +térmica
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mediante dos métodos diferentes: a) por aplicacidén de aceite
en la piel (modificacidn de la aislacidén) en la primera
especie ¥ b) por cambios de la atmdosfera normal por una meszcla
de Helio-Oxigeno (alteracidn del medio) segiin la metodologia
sugerida por Bosenmann & Morrison (18974).

El efecto del estado de desarrollo se estudidé midiendo
el mismo fendmeno en juveniles (12 dias) v adultos de

Phyllotis darwini a b °C. Be usaron también individuos adultos

(b0 semanas) de Mus musculus comparados con juveniles seguidos

dasde el destete (21 dias) a subadultos (7 semanas) a 20 ° (.
La bondad de ajuste de los modelos fué estudiada mediante
analisis de regresidn ¥y analisis de varianza. Las
comparaciones entre diferentes condiciones experimentales
fueron hechas con analisis de la covarianza. Cuando esto no
fué posible por escaso numero de observaciones se usé prueba
de FPriedman (ver Steel & Torrie 1980) para clasificacidn en
dos vias. OCuando fue necesario hacer comparaciones miltiples,
estas se docimaron con prueba "t" de Student con corrececidn

por principio de Bonferroni (Feller 1888).




RESULTADOS

PARTE I: ELABORACION DEL MODELO TEORICO

Los organismos vivos intercambian calor con el medio por
cuatro mecanismos! Radiacidn, Conduceidn, Conveccidn vy
Evaporacién (Kleiber 1961, Birkebak 1966, McNab 1974).

Bl intexcambio energético por radiacidén lo podemos

expresar a través de la relacidn de Stefan-Boltzmann:

4 4
dQ/dt = A-c-€-(Tb - Ta ) (2)
donde o es la constante de Stefan-Boltzmann, € es la

emisividad (o gradeo de cuerpo negro), A es el A&area de
intercambio vy finalmente, Tb ¥y Ta s=son las temperaturas
absolutas del cuerpo y del medio.

El intercambio energético por conduccidén obedece 1la
relacidtn de Fourier:

dQ/dt = ~-(k-A’/dx)-(Tb -Ta) (3}
donde k es5 una constante llamada conduciividad térmica, A’ es
el Area des intercambio v dx es el diferencial de longitud a
través del cual se efectia la conduccidn.

El intercambio energético por conveceidn se puede
expresar por la ecuacidédn de Newton:

dQ/dt = h+A"-(Tb -Ta) (4)
donde A" es el area de intercambio v h es un coeficiente de

transferencia de calor que depende de miltiples factores.




Entre ellos se pueden mencionar: la velocidad del fluido con
el cual ocurre el intercambio de calor, conductividad térmica,
viscosidad, densidad y temperatura del fluido y geometria del
cCuerpo.

El intercambio energético por evaporacidén se puede
expresar como:

dQ/dt = L+-E (McNab 1970) (5)
con L el calor latente de evaporacidén y E la cantidad de agua
evaporada.

Estas 4 relaciones se pueden condensar en una:
dQ/dt = EUA-(Tb4—T;} - (kA’/dx)+(Tb -Ta) + hA"-(Tb -Ta) + L-E (86)

Esta expresidén se puede simplificar (McNab 1870) vy se
obtiene:

dQ/dt =[eoA-4T; -(kA’ /dx) +hA"}1-(Tb -Ta) + L-E (7)

En forma mas sencilla:

dQ/dt = C’+-(Tb -Ta) + L-E (8)
donde C’' se denomina "conductancia térmica seca”. Como los
animales homeotermos mantienen su temperatura constante sdélo
si la pérdida de calor estd balanceada con la produccién,
podemos expresar la tasa metabdlica (M) con la misma relacidn.

La evaporacién es escasa a temperaturas ambientales
moderadas y bajas por lo que se puede hacer wuna nueva
siplificacidn:

M= C-(Tb -Ta) (9)

con € la "conductancia térmica" que incluye tanto la fraccidn

seca como la himeda de la pérdida de calor (McNab, 1974).
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De aste breve resumen, Se desprenden algunas
consideraciones de importancia para el analisis posterior.
i.- La +tasa metabdlica se puede expresar come funcidn de dos
variables: Gradiente térmico y Conductancia térmica.
ii.- La conductancia térmica depende, entre otros Tfactores,
del area del cuerpo ¥y su geomebria, de caracteristicas de la
superficie de intercambio (grosor de la piel; paradmetro "dx")
v de la conductividad térmica, viscosidad y densidad del medio
{pardmetro "h"). Asi, la conductancia puede modificarse
mediante cambios en el grosor y caracteristicas de la piei, v
cambios en la conductividad del medio. Esteo altimo es posible
hacerlo experimentalmente exponiendo a wun animal a una
atmdsfera de Helio-Oxigeno, cuya conductividad +térmica wes
cuatro veces la del aire (ver Rosenmann vy Morrison 1874).
iii.-El &rea del cuerpo influye en todos los mecanismos de
intercambio de calor, por lo que cambios en ella dinduciran
cambios en la conductancia y por lo +tanto en la +tasa
metabélica. De agui, es importante tener una relacidén que
permita calcular el area del cuerpo en mamiferos.

El anilisis dimensional permite establecer gue el Area
(A) de un cuerpo esté relacionada con su volumen (V) a través
de la relacidn:

3/3
A= K-V (10)

donde K es una constante (constante de Mech) que depende de la

morfologia del cuerpo (Meeh 1897). Por ejemplo, en wna esfera
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K = 4.84, ¥ en un cubo, K = 6. En mamiferos, considerando una
2/3
densidad = 1, K =10 (dm® /Kg ) (Meeh 1897, Kleiber 1961).
De manera g9que un cuerpo geométrico que tenga su

superficie externa y su volumen iguales a los de un mamifero

debe satisfacer:

2/3
A/(V) = 10 (11)
Analisis Geométrico
a) Cuerpos rigidos
Consideraré el cuerpo de un pequefic mamifero como un

prisma recto de base poligonal, ya que presenta las siguentes
propiedades:

i) Se pueden construir prismas de este tipo que
satisfacen las condiciones de area y volumen encontradas en
mamiferos (ecuacidn 11), lo qgue, por ejemplo, es imposible
con una esfera.

ii) Como presentan caras laterales, al adosar dos o mas
de ellos, se pierde parte del area expuesta al medio por el
conjunto, lo gque es precisamente el objeto de estudio en
la TCA.

al) "Prismas de areas similares a las de mamiferos".

En primer lugar estudiaré 1las relaciones geométricas
que deben establecerse entre las magnitudes de un prisma para
satisfacer la ecunacidén 11.

La base del prisma es un poligono regular de "N" lados,

cada uno de ellos de magnitud "a". Dicha magnitud se puede
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expresar como!: a = 2+*Re¢sen{n/N), donde R es el radio de la
circunferencia circunscrita al poligono.

El area de esta base (K) corresponde a:

K=1/2-[n"R®*sen(8n/N)]

Entonces, el volumen (v) y el area (Al) del prisma son:
V=Kh=1/2-[h-N-R? »sen(2x/N)] (12)
Al = 2-K 4 N-a-h = N-R®-sen(2x/N) + 2-N-h-R-sen(n/N) (13)
donde h es la altura del prisma.

Denominande a a la razén h/R e introduciendoe estas
iltimas ecuaciones en (11) obtenemos:

2/3 2/3
af{2N+gsen (x/N)} + ¢ {-6.3-[N sen(2x/N)] I + N sen(2n/N) = 0 (14)

Solucionando esta ecunacidén usando prismas con un amplio

rango de caras laterales (N= 3 a 12) se obtiene:

N = 3 i a = 10.48
N = 4 ; = 19.91
N = 8 ; a = 28.568
N = 12 1 a = 34.50

Asi, por ejemplo, para que un prisma recto de base
cuadrada cumpla con las relacionses de Area y volumen gque son
caracteristicos de un mamifero, es necesarioc gue la relacion
entre la altura y el didmetro de la base sea aproximadamente
10 (18.91/2 =8.956).

- a2) Pérdida de Area expuesta al medio en &1 agrupamiento

de prismas.
Considerando azhora las posibilidades de agrupamiento de
un nuamero "n" de estos prismas, se observa gue el Area minima

gue se plerde (AL ) corresponde a 2-(n-1) caras. Esto es:
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AL = 2+(n-1)-a*h = {4(n-1)a sin (n/N)}-R*® (16)
Reciprocamente, el area expuesta maxima (Ah) que pueden
tener n prismas agrupados es!:
Ah = {n[N sen(2xn/N) + 2Na sen(n/N)] -4(n-1l)a sen (n/N)}-R* (16)
Por otra parte, cuando no estan agrupados el Area total
(A) de este mismo nimero de prismas es:
A= n*Al = n-[N sen(2n/N) + 2Na sen (n/N)]-R*? (17)

La razén entre estas areas (An/A = Ra) es:

Rh =1 - (1-1/n)-4a-sen(n/N)/[N sen(2n/N) + 2Na sen(n/N)] (18)
Reordenando los términos, y llamando "@B" a:
B = 4-a+sen(n/N)/[N sen(2n/N) + 2-N-a-sen(n/N)], se
obtiene:
Ra = B-(1/n) + (1 - B) (19)

Esta es la ecuacidén de una hipérbola equilatera. Como
dato de interés para el analisis posterior se debe mencionar
que el parametro B corresponde a la razdn :

B = 2AC1/A1 (20)

donde ACl es el area de una cara lateral del prisma y Al el

adrea total de un prisma.
En el caso particular de los prismas mencionados se

obtienen las siguentes ecuaciones:

N = 3; Ra = 0.636/n + 0.363
N = 4; Ra = 0.482/n + 0.518
N = 6; Ra = 0.323/n + 0.877
N = 12} Ra = 0.162/n + 0.838

Haciendo variar el nimero de prismas agrupados obtenemos

los valores indicados en la tabla 1.
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Tabla Y. Reduccién porcentual de la razdn de areas

(RA) para distintos prismas X

- - - b —

N 3 4 68 12
n
2 68.1 78.0 84.0 92.0
3 67.5 68.0 78.6 89.3
4 2.2 64.0 76.0 88.0
5 49 .2 61.86 74.4 87.2
6 46.9 860.0 73.3 s
| 45 .4 58.9 72.6 e
8 44 .2 58.0 - o
9 43.4 - - -
© 36.3 52.0 68.0 84.0

o —— o ——— = A M = ——— i — —— —

N : Nimero de caras laterales

n : Nimero de prismas agrupados
*
1

:Los valores de la +tabla corresponden a
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Asi, considerando prismas cuya relacidén superficie/
volumen es similar a la esperada para peguefios mamiferos, la
razon de Areas Ra, para urn N dado, decrece
asintéticamente con el nimeroc de prismas agrupados (n). De
este modo, se puede esperar un numero sobre el cual el cambio
en la pérdida de Area sea practicamente nulo.

Por otro lado, un aumento en el nimero de caras laterales

(N) resulta en un aumento en el valor asintético de Ra.

al) La sobresimplificacién que conduce a un modelo

potencial.
Consideraré el agrupamiento de cuerpo geométricos desde
otro punto de vista.
El Area de n individuos no agrupados puede ser descrita
por:
2/3
A = nI' Vo (21)
Donde T es la constante de Meeh y Vo el volumen de un
individuo.
En cambio el area de n individuos agrupados (Abh,siguiendo
la ecuacidén 11) es:
2/3
Ah = T’+(nVo) (22)
Donde I'’es wuna constante de Meeh diferente de 1la
anterior, dando cuenta de la diferencia geométrica entre n

individuos agrupados y un gran individuo del mismo volumen que

todo el grupo.

Entonces, la razén de Aareas entre los conjuntos de
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individuos agrupados y no agrupados se puede expresar Como:

-1/3
By = (’/T)"n (23)

Combinando esta ecuacidén con la escnacidn (19), deducida
anteriormente, obtenemos una interesante rslacidn:

-3
M/ = B/n + (1 -B)] (24)

Esta ecuacidén muestra gque la relacidn enbre las
constantes de Mesh en cuerpos agrupados ¥y no agrupados depende

de manera compleja del mimero de cuerpos agrupados y de la

morfologia de ellos (parametro (). De esta manera, la
simplificacién T’/T = 1 que lleva a un modelo potencial es
irreal.

b) Cuerpos gdeformables

Hemos demostrade que en el agrupamiento de cuerpos
rigidos, la razén de A&reas (Ra) decrece sigulendo una
hipérbola, ¥ se han mencionado algunas caracteristicas de este
decrecimiento. Falta por mostrar la aplicabilidad de estos
hallazgos a cuerpos daformables.

Este aspecto se abordd desde el punto de vista empirico.

1) Disefic experimental

Como se ha seflalade en el capitulo anterior, se estudid
el &rea expuassta al medio de diversos grupos de bolsas de
polietileno rellenas <¢on arena fina en ccondiciones de
agrupamiento. Se compard en cada grupo dicha aArea

(Ah) con el Aarea del mismo nimero de bolsas no agrupadas
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(A) v se calculd la razdn entre ellas (Ra).

b2) Resultados

Los resultados se presentan en la tabla 2 y en la figura

El analisis de 1la regresidén muestra gue el modelo
corresponde a:

Ra = 0.47-(1/n) + 0.53, r =0.98, F = 84.57, p < 0.001

Esta ecuacién es de la misma familia de las deducidas
para prismas rigidos y el parametro B no difiere del esperado
de acuerdo a (20) (B esperado = (1 -0.7628)-2 = 0.4758);

t1s8 = 0.085, p >0.1.
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Tabla 2.- Reduccién porcentual promedio en la razdn de areas
(RA) en cuerpos deformables.

- .t - -

n 100-Ra
X + DE

2 (4) 76.26 = 7.33
3 (4) 68.24 + 65.561
4 (4) 865.74 + 3.95
5 (3) 66.40 £ 3.356
6 (3) EB8.31 + 5.90
10 (1) 54 .20 £+ 0.00

—— e ——— i ——— i — iy ——— ———

¥ El valor entre paréntesis corresponde al nimero de réplicas
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T

Figura 1 Razén entre A&rea expuesta al medio en cuerpos

deformables agrupados v no agrupados (RA) en
funcién del numero de cuerpos (n). Se representa el promedio *
una desviacién estandar. La linea sélida corresponde a le
regresidn calculada: RA = 0.47/n + 0.53, r = 0.98,

p < 0.001.
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Consideraré las ecuaciones energéticas establecidas por
diferentes autores para relacionar el Area expuesta al medio
de un individuo, o un grupo de ellos, con su mebtabolismo.

Dada la relacidn para termoconductancia (C):

+0, 49
C=3.4W , Herreid & Kessel (1967) (25)
Donde W es la masa del cuerpo de un animal. Si en ella
3/2
introducimos la ecuacidn: W = (A/10) , deducida de la relacidn

(11) y suponiendo densidad igual a l1; se obtiene:
C=o0.626-8 (26)
Reemplazando esta ecuacidn en la relacidn:
MR =C (To =~ Ta), (McNab,1974) (9)

Se obtiéne:

0.735
MR = 0.6268 (Tb - Ta)-A (Kcal/dia) (27)

Donde Ta vy Tb son las temperaturas ambiente y del cuerpo,
respectivamente ¥y MR la tasa metabdlica.
En forma general esta ecuacidn se puede escribir:

6.735
ME =m A (28)

Siendo m wuna constante gque depende de las unidades
dimensionales de A vy ME.
En esta tltima ecuacidn, el exponente 0.735 indica que
cambios en el A&rea son seguidos por cambios de diferente
magnitud en la tasa metabdlica

Basados en la ecuacidn 2B, se puede describir la tasa
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metabdlica de n individuos agrupados (MBh) como:

0.73%
MEh = m’An (29)

Donde m’'es una constante que puede ser diferente de m,
dande cuenta de la diferencia metabdlica entre n individuos
agrupados y separados.

De este modo, La razén metabdlica entre individuos
agrupados ¥ no agrupados (Rm) se obtiene del cuociente
entre las ecuacionses (29) y (28):

0.735%
Rn = (m’/m)- Ra (30)

En forma general, sustituyendec en esta ecuacién la
expresioén obtenida en la ecuacidén (23) para Ra se obiiene:

0.735 -0.245
Bm = (m’/m)-(I’/T) - n=n (31)

En forma especifica, de las relaciones cbtenidas en el
andlisis pgeométrico, y sustituyendo en la ecuacién (30) 1la
expresidén obtenida en la ecuacidn (19) se cbtiene:

0.735
Bm = (m'/m)-[B/n + (1 -B)] (32)
En la nltima ecuacién, llamando "f" a (m’/m) se puede
escribir:
0.735
Rm = £-[B/n +(1-B)] (33)
Se propone gue este modelo representa la caida de la tasa

metabdlica relativa de individuos agrupados durante la TCA.




Considerando el analisis del agrupamiento de prismas rigidos
y la experimentacién en cuerpos deformables puedo proponer que:

i) La razén entre el Area expuesta al medio de cuerpos
rigidos agrupados y no agrupados decae segan una hipérbola
equilatera de una napa. La simplificacién I''/I' = 1 que conduce
a un modelo de tipo potencial es irreal.

ii) Es razonable esperar que los cuerpos deformables se
comporten de forma similar.

ijii) La hipérbola propuesta queda enteramente determinada
por un solo parametro (B) que depende del aArea perdida en el
primer adosamiento (2 cuerpos).

iv) El parametro 3 determina la pendiente de decaimiento
v el valor de la asintota, siempre presente.

Combinando los resultados del analisis geométrico, con el
anadlisis energético, centrado especialmente en las ecuaciones
de Herreid & Kessel (1967) y McNab (1974) propongo que la
caida en la tasa metabdlica (relativa o porcentual) durante la
TCA sigue la relacidn:

0.735

Rm = £-[B/n +(1-8)] (33)
Donde B es la pendiente, n el nimero de individuos y f un

factor que explica la posible diferencia fisiolégica

entre individuos agrupados y separados.
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PARTE II: RESULTADOS EXPERIMENTALES

A.- BONDAD DE AJUSTE DEL MODELO, DIVERSIDAD DE EFICIENCIA DE
AGRUPAMIENTO (TCA)

Para las especies consideradas se obtiene una disminucidn
de la razém Rm en funcidén del ntmero de individuos agrupados
descrito por las siguentes curvas:

Phvllotis darwini adultos con peso corporal promedio de

53.2 + 12 gramos, expuestos a 5 °C (tablas 3 y 4, figura 2):
0.7358
Rm =[0.68-(1/n) + 0.328)] ¥ s 0.97
Eligmodontia +typus puerulus adultos con peso corporal
promedio de 22.6 + 3.2 gramos, expuestos a 15 °C (tablas & vy
6, figura 3):
0.735
.6563-(1/n) + 0.358] r = 0.92

Bm =[{0
Akodon andinus adultos con peso corporal promedio de 34.6

+ 3.5 gramos, expuestos a 12.5 °C (tablas 7 y 8, figura 4):

0.736
Rm =[0.579-(1/n) + 0.415] r = 0.76

Akodon lanosus adultos con peso corporal promedic de 21.4

+ 5.2 gramos, expuestos a 15 °C (tablas 9 y 10, figura 5):

0.735
Rm =[0.575-(1/n) + 0.372]) r = 0.88
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Octodon degus adultos con peso corporal promedio de 198.7
+ 17.5 gramos, expuestos a 0, 5 y 10 °C (tablas 11, 12 y 19,
figura 7):

0.735
Rm =[0.668-(1/n) + 0.335] r = 0.99

Mus musculus adultos de laboratorio com peso corporal
promedio de 24.7 + 5.0 gramos, expuestos a 15 y 20 °C
(tablas 13, 14 y 22, figura 8):

0.735
Rm ={0.617-(1/n) + 0.414] r = 0.85

Marmosa elegans adultos con peso corporal promedio de

27.34 + 5.3 gramos, expuestos a 12.5 °C (tablas 15 y 186,

figura 8):

0.735
Rm ={0.783-(1/n) + 0.217] r = 0.9b
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Tabla 3.- Tasa metabdlica (M) de Phyllotis darwini durante la
TCA, expuestos a 5_°C en funcién del numero de individuos
agrupados (n). M = Tasa metabdlica promedio por grupo,
Rm = Razén entre la tasa metabdlica de individuos agrupados vy
separados.

n M M REm
s 4.79 1.09
1 4.27 4.38 0.98
1 4.07 0.93
2 3.50 3.50 0.79
3 3.02 0.69
3 2.78 2.89 0.63
4 2.63 2.63 0.60
5 2.46 0.5b6
5 2.29 2.35 0.562
5 2.29 0.52
6 2.57 0.59
6 2.29 2.43 0.52
7 2.40 2.40 0.55

. ——————— —— — o ——— — it o —




Tabla 4.- Analisis de regresidén del modelo:

0.735
Rm = [B+(1/n) +(1-8)]

T ————— e el el s il el i
L L L L L N L T LT L L L S N R R R S s C m m e e e o v e s o o e o e e o 0 0 o o ———

Error estandar P
Intercepto (.328 0.028 < 0.001
Pendiente 0.680 0.0562 < 0.001
ANOVA
Fuente de Suma de Grados de F P
Variacién Cuadrados Libertad
Modelo 0.853 1 168.9 < 0.001

Error 0.042 11
Total 0.969 12 Error Estandar: 0.062

@ —————— —— — S S S S S e e e S M e St S S e . S S M e e e S e
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n
Figura 2 Razén entre las tasas metabdlicas (Rm) de
individuos agrapados y separados de Phyllotis darwini
expuestos a 5 °C en funcidén del numero de individuos (n). Los
circulos representan valores individuales. La linea solida
corresponde a la regresidén calculada:

0.735
Em = [0.68-(1/n) + 0.328], r = 0,897, p < 0.001.
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Tabla 5.- Tasa metabdlica (M) de Eligmodontia typus puerulus
durante 1la TCA, expuestos a 1B °C en funcidén del nimero de
individuos agrupados (n). M = Tasa metabdlica promedio
por grupo, BRm = Razén entre la tasa metabdlica de individuos
agrupados y separados.

n M M Rm
1 2.84 0.94
1 2.83 0.94
1 2.73 0.91
1 3.08 i.02
1 3.01 1.00
1 3.02 3.01 1.00
1 3.38 1.12
1 3.47 1.15
1 3.05 1.01
1 2.562 0.84
1 3.14 1.04
1 3.04 1.01
2 2.25 0.75
2 2.28 0.76
2 2.50 2.43 ¢.83
2 2.68 0.89
3 2.16 0.72
3 2.15 2.04 0.72
3 1.96 0.656
3 1.90 0.63
4 1.87 0.62
4 1.99 1.80 0.66
4 1.88 G.83
4 1.85 0.62
b 1.40 0.47
5 1.41 1.41 0.47




Tabla 6.~ Andlisis de regresidn del modslo:

0.735

Rm = [B-(1/n) +(1-B)]

en Elismodontia typus puerulus expuestos a 15 °C.

—— . ——_———

i St . T Ty e o il I A8 e o WO G Ty | ok s WAL W S e 4tet T W e S
e e T e T e T T o 1 i o o v v e i o o ket S0t Ovm o v it R e e

P - —
i ——

Error estandar ©

Intercepto 0.35686 0.042 < 0.001
Pendiente 0.6563 0.0568 < 0.001

ANOVA
Fuente de Suma ds Grados de F
Variacidén Cuadrados Libertad
Modelo 1.280 1 128.7 < 0.001
BError 0.238 24
Total 1.518 2b Error Estandar: 0.099
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Figura 3 Razén entre las tasas metabdlicas (Em) de
individuocs agrupados y separados de Eligmodontia typus
puerulus expuestos a 15 °C en funcidn del numero de individuos

(n). Los circulos representan valores individuales. La linea
sélida corresponde a la regresién calculada:
0.735

Rm = [0.653:(1/n) + 0.356], r = 0.92, p < 0.001.
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Tabla 7.- Tasa metabélica (M) de Akodon andinus durante la
TCA, expuestos a 12.5 °C en funcidén del niamero de individuos
agrupados (n). M = Tasa metabélica promedio por grupo,
Rm = Razén entre la tasa metabdlica de individuos agrupados ¥

separados.

n M M Rm
1 3.60 0.98
1 4.40 3.68 1.20
1 3.03 0.82
2 2.76 2.76 0.75
3 2,13 0.68
3 3.36 2.55 0.91
3 2.16 0.59
4 2.32 2.32 0.63
5 2.28 0.62
5 2.53 2. 40 0.869




Tabla 8.~ Analisis de regresién del modelo:

0.735
Bm = [B-(1/n) +(1-B)]

en Akodon andinus expuestos a 12.5 °C.

T . S . 1o S v o L e By oy ek Ainb i NS P ot e W43 Ty b S o P e i M ey P T ) A e e e ame Tee o L AL Ao o TR T SR TR o T
T L L I I L o o I o L N E L L L o e v o oy — o Gt b o s vy o e 8 o e e e

Brror estandar P
Intercepto 0.415 0.071 < 0.001
Pendiente 0.879 Gg.118 < 0.001
ANOVA
Fuente de Suma de Grados de Iy g
Variacidn Cuadrados Libertad
Modelo 0.721 1 256.1 < 0.001

e . —— o S . ] v~k ot e 48 A o o it NS P Y e 3oy o e L S S e ey S S S e e
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Figura 4 Razén entre las tasas metabdlicas (Rm) de
individuos agrupados y separados de Akodon andinus expuestos a
12.5°C en funcién del ntmero de individuos (n). Los circulos
representan valores individuales. La linea sdélida corresponde

a la regresidén calculada:

0.735
Rm = [0.579-(1/n) + 0.415], = 0.78; p < 0.001.
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Tabla O.- Tasa metabdlica (M) de Akodon lanosus durante la
TCA, expuestos a 15 °C en funcién del numero de individuos
agrupados (n). M = Tasa metabélica promedioc por grupo,
Bm = Razdn entre la tasa metabdlica de individuos agrupados ¥
separados.

n M M Rm
1 3.49 1.02
1 3.16 0.92
1 3.14 0.82
1 3.86 1.07
1 3.42 3. 44 1.00
1 3.31 0.96
1 3.64 1.08
1 3.59 1.04
1 3.58 1.04
1 3.39 0.99
2 3.38 0.98
2 1.85 2.58 0.54
2 2.52 0.73
3 2.58 0.74
3 2.47 2.52 0.72
4 1.88 0.54
4 2.21 2.04 0.64
5 2.19 2.19 0.64




Tabla 10.- Analisis de regresién del modelo:

0.7356

Rm = [B-(1/n) +(1-B)]

o et e e e e e T ey o8 W T e e o o gy W 7 b i e e e 3 Wb M e == S PR MR TR T TIT DI
e T T L M L L N I L N L A R R m e e e e v e e T S =

Brror estandar

Intercepto 0.372 0.062
Pandiente 0.575 0.079

ANOVA
Puente de Suma de Grados de F
Variacidn Cuadrados Libertad
Modelo 0.642 i 53.0
Error 0.194 ig

— t oy e bt S e
—— T e

——— it B ———
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Figura 5 Razén entre las tasas metabdlicas (Rm) de
individuos agrupados y separados de Akodon lanosus expuestos a
15°C en funcién del numero de individuos (n). Los circulos

representan valores individuales.

La linea sélida corresponde
a la regresidén calculada:

0.735
Rm = [0.575-(1/n) + 0.372], r = 0.88, p < 0.001.
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Tabla 11.- Razén entre la tasa metabdlica (Rm) de individuos
agrupados y separados de Octodon degus durante 1la TCA,
expuestos a 0, 5 y 10 °C en funcién del nimero de individuos

agrupados (n).




as

Tabla 12.- Analisis de regresién del modelo:

0.736
Bm = [B+(1/n) +(1-B8)]

en Octodon degus expuestos a 0, 5 y 10 °C.

S oo s o T —— v - v . G W0 S Sy e W P S S s S Gaee S e B s e T o G s e o s wm = oW o BE B8 TR W TR
P e e T L o N R L L e E E m e e e s o o o o - e o o o s s o S oo sy s o s Sl o o =

Error estandar P
Intercepto 0.335 0.012 < 0.001
Pendiente 0.668 0.020 < 0.001
ANOVA
Fuente de Suma de Grados de F P
Variacidn Cunadrados Libertad
Modelo 0.492 1 6856.0 < 0.001

e ——— e e W S e - e S e M e e e e e M M e e e e mm e e e e o o e e e
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Tabla 13.- Razén entre la tasa metabdélica (Em) de individuos
agrupados y separados de Mus musculus durante la TCA,
expuestos a 15 y 20 °C en funcién del numerc de individuos
agrupados (n).

.
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Tabla 14.- Analisis de regresidén del modelo:
0.785

Rm = [B+(1/n) +(1-B8)]

en Mus musculus expuestos a 15 y 20 °C.

____._.._....._.._....__.._.____........_._.......__.___......,....___._._._.._.._...._.....______._.._............__...
N T I LT S S LS S E e S S S, S e m e r e s e e s s e M Em i e — - ————

Error estandar P
Intercepto 0.414 0.063 < 0.001
Pendiente 0.817 0.092 < 0.001

ANOVA

Fuente de Suma de Grados de F P
Variacién Cuadrados Libertad
Modelo 0.996 1 44 .8 < 0.001
Error 0.400 18

Total 1.396 19 Error Estandar: 0.148

— .t - o o e o S ——— 145, (i oo b ] = =
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Tabla 15- Tasa metabélica (M) de Marmosa elegans durante la
TCA, expuestos a 12.5 °C en funcién del namero de individuos
agrupados (n). M = Tasa metabdlica promedio por grupo,
Rm = Razén entre la tasa metabdlica de individuos agrupados y
separados.

n M M Rm

3 7.41 1.13
1 5.62 6.56 0.88
1 6.46 0.98
1 6.76 1.03
3 3.72 0.587
3 3.89 3.81 0.59
5 3.16 3.16 0.48
7 2.956 2.95 0.45

e e mm e e e e e e e e e o o —
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Tabla 16.- Analisis de regresidén del modelo:

0.735
Rm = [B-(1/n) +(1-8)]

en Marmosa elegans expuestos a 12.5 °C.

- - . o - — - - — - - — v i T o o - o Tt o b o o oo b i i Mo b i otk i St o
o L L L L L L L L L L L L o R o o o e e e e o m o o e o o e o o e e o r i e i e e o e o o o ot e S

Error estandar P
Intercepto 0.217 0.074 < 0.001
Pendiente 0.783 0.101 < 0.001
ANOVA
Fuente de Suma de Grados de F P
Variacidn Cuadrados Libertad
Modelo 0.702 1 £9.6 < 0.001
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Figura 6 Razén entre las tasas metabdlicas (Rm) de
individuos agrupados y separados de Marmosa elegans expuestos
a 12.5°C en funcidén del numero de individuos (n). Los circulos
representan valores individuales. La linea sdélida corresponde
a la regresidn calculada:
0.735
Rm = [0.783-(1/n) + 0.217], r = 0.95, p < 0.001.
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Usando el modelo propuesto, en todas las regresiones
existe una buena prediccidn del comportamiento del metabolismo
durante la TCA (p < 0.001 en todos los casos). Las
pendientes de decaimiento de Rm (B) durante la TCA wvarian
entre 0.575 en A. lanosus y 0.783 en M. elegans.

A pesar de este rango de variacion, y considerando las 7
especies estudiadas, el analisis de ANCOVA no miestra
diferencias entre las pendientes de decaimiento de Rm (tabla

17). De manera gue es posible calcular una regresidén coman

para ellas (tabla 18):

0.735
Em = [0.649-(1/n) + 0.359] r = 0.95
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Tabla 17.- Analisis de Covarianza para el decrecimiento de BERm
en funecién del namero de individuos agrupados para las
especies Phyllotis darwini, Eligmodontia typus, Akodon andinus
Akodon lanosus, Octodon degus, Mus musculus y Marmosa elegans.

o ————— - —— o — o _— ———————— " — — o —

ANCOVA
Fuente de Suma de Grados de F P
Variacidén Cuadrados Libertad
Especie 0.059 B 0.77 » 0.056
Niamero de
individuos 5.195 1 403.8 < 0.001
Modelo 5.640 7 62.6 < 0.001
Error 1.230 96
Total

corregido 6.870 103 Error Estandar: 0.113
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Tabla 18.- Analisis de regresién del modelo:

0.735
Rm = [B+(1/n) +(1-8)]

para todas las especies estudiadas

e e Gme e b e e . T St T e e e e o A . M S WS WIS S S A S S Tie W e G e e S v e mm Sr e i i —
ey s i e st s s e ——————————p g U e

Error estandar P

Intercepto 0.359 0.021 < 0.001
Pendiente 0.649 0.032 < 0.001

ANOVA
Fuente de Suma de Grados de F P
Variacién Cuadrados Libertad
Modelo 5.11 1 423.9 < 0.001
Error 1.13 94

Total 6.24 95 Error Estandar: 0.109

o e - —— 1 G ot —
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B.- EFECTO DE LA TEMPERATURA SOBRE LA EFICIENCIA DE TCA
En Octodon degus, ERm decrece en funcidn del namero de
individuos agrupados para las temperaturas de 0, 5 y 10 °C
vy su descenso es descrito por las siguientes regresiones

(tablas 19, 20 y 21, figura 7):

0.735

0 °C: Rm = [0.6866-(1/n) + 0.339] r = 0.986
0.736

5 °C ERm = [0.680-(1/n) + 0.323] r = 0.998
0.736

10 °C Bm = [0.659-(1/n) + 0.345] r = 0.987

Cada una de estas regresiones se encuentra basada en treas
puntos, por lo gque r v p solo tienen valor comparativo. Las
pendientes de decrecimiento de Em bajo estas tres
temperaturas son iguales ($§ de Friedman = 3.2, p > 0.1).

La regresion comin calculada con todos los valores fue
mostrada en la seccidn anterior.

En Mus musculus el decrecimiento de Em en funcion del

namero de individuos agrupados para las temperaturas de 15 y
20 °C esta representado por las siguientes regresiones (tablas

22 y 23, figura 8):

0.735

15 °C: Bm = [0.581-(1/n) + 0.438] r = 0.996 p < 0.001
0.735

20 °C: BRm = [0.658+-(1/n) + 0.371]} r = 0.840 p < 0.0560

Las pendientes de decrecimiento no muestran diferencias

aestadisticas (t = 0.338, p > 0.056, wver tabla £23). La

regresion comin fue mostrada en la seccidn anterior.
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En resumen, estas dos especies no muestran diferencias en
el decrecimientc de Rm a distintas temperabturas ablientales que
astan dentro del rango de las gue pueden encontrar en el

ambiente en gque viven.
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Tabla 19.- Tasa metabdlica (M) de Octodon degus durante la
TCA, expuestos a 0, b5 y 10 °C en funcién del numero de
individuos agrupados (n). BRm = Razén entre la tasa metabdlica
de individuos agrupados y separados.

o ———— . ————— —— o s

0 °C
n M Rm
1 2.630 1.00
3 1.778 0.68
5 1.462 0.56
b °C
n M Rm
1 2.291 1.00
3 1.514 0.66
5 1.259 0.565
10 °C
n M Em
1 1.905 1.00
3 1.288 0.68
5 1.072 .66

e et e e e e ——




Tabla 20.- Analisis de regresidén del modelo:

0.735

Rm = [B+(1/n) +(1-B)]

para Qctodon degus expuestos a 0, &5 y 10 °C.

" B -y . g e o o o b o e bk el 8 A T Bk e e . P T —— —— Tt f— T S 7 " ot Ty o o ekt e Sl ke Wk o Pl bl S

Intercepte
Pendiente

—— v —— - - Tt — T —— v 3 T 8 W R e ey e fem T e e e e o o e e b o b i A A ik S SRS M S R S s e ——

Intercepto
Pendiente

Error esstandar
0.026
0.042

Intercepto
Pendiente

Error estandar
0.031
0.0489

50
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Tabla 21 .- Disefio de dos vias para el analisis del
decrecimiento de Rm bajo tres temperaturas en Octodon degus.
Prueba de Friedman (&) para clasificacidén de dos vias. En el
seno de la tabla se representa Em; n = nimero de individuos.

TEMPERATURAS (°C)

e e s e e e e e e e e aem s e e

n 0 5 10
3 0.676 0.661 0.876
5 0.556 0.550 0.563
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Figura 7 Razén entre las tasas metabdélicas (Rm) de
individuos agrupados y separados de Octodon degus expuestos a
0, 5y 10°C en funcién del nuimero de individuos (n). La linea
sélida corresponde a la regresidén calculada con todos los
valores:
0.735
Rm = [0.668-(1/n) + 0.3356], r = 0.99, p < 0.001.

Los circulos negros, punteados y blancos corresponden a
valores individuales a temperaturas de O, 5 vy 10°C
respectivamente.
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Tabla 22.- Tasa metabdlica (M) de Mus musculus durante la
TCA, expuestos a 15 y 20°C en funcidén del numerc de individuos
agrupados (n). BRm = Razén entre 1la tasa metabdlica de
individuos agrupados y separados.

15 °C
n M M Rm
1 8.25 1.078
1 6.25 1.071
1 5.42 5.83 0.829
1 6.57 1.128
1 4.64 0.796
2 5.03 0.862
2 .17 5.10 0.886
3 4.41 4.41 0,756
B 4.54 0.778
b 3.04 3.80 0.521
7 3.30 0.b66
7 3.08 3.20 0.528
20 *C
n M M Em
1 5.28 1.025
1 4.82 B.15 0.898B
1 5.54 1.078
2 4. .86 4.86 0.80b
3 4.49 0.872
3 2.91 3.70 0.565
5 2.32 2.32 0.451
7 2.78 2.78 0.540
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Tabla 23.~ Analisis de regresidn del modslo:

0.738

Rm = [B-(1/n) +(1-B)]
en Mus musculus expuestos a 15 y 20°C. Comparacidn entre las

pendientes de decrecimiento de Rm (ANCOVA).

A L i G e e b e e e e e G ek B A b e S B S S L RS MLLL AL S A AL e AR SRS N e S P LAS AR S R L R AR A S G S s B B e S

15°C

Error estandar h»)
Intercepto 0.438 0.080 < 0.001
Pendiente 0.581 0.1156 < 0,001

ANOVA

Fuente de Suma de Grados de F P
Variacidn Cuadrados Libertad
Modelo 0.5b52 1 265.4 < 0.001
Errorx 0.216 10
Total 0.766 11 Error Estandar: 0.147

20°C

Brror estandar P
Intercepto 0.371 0.111 < 00.050
Pendiente 0.658B 0.167 < 0.010

ANOVA

Fuente de Suma de Grados de F P
Variacion Cuadrados Libertad
Medelo 0.429 1 i5.56 < 0.05b0
Error 0.166 ]
Total 0.585 7 Error Estandar: 0.164

e e Ty A B S i 4 e —— Y (o s, M Sy Sy Sy S o Wy e . Lyt G BN S W P e M S B S amE P e B ek
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Figura 8 Razén entre las tasas metabodlicas (Rm) de
individuos agrupados y separados de Mus musculus expuestos a
15 y 20 °C en funcién del numero de individuos (n). La linea

sélida y los circulos negros corresponden a la regresién y a
los valores individuales a la temperatura de 15 °C:
0.735
Rm = [0.581-(1/n) + 0.438], r = 0.85, p < 0.001.

La linea de trazos y los circulos blancos corresponden a
la regresién y a los valores individuales a la temperatura de
20 =03

0.735
Rm = [0.658+(1/n) + 0.371], r = 0.84, p < 0.050.
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C.-EFECTO DE LA CONDUCTANCIA TERMICA SOBRE LA EFICIENCIA
DE TCA
El decrecimiento de Rm en funcidon del namero. de
individuos agrupados de Akodon andinus a 12.5 °C con ¥ sin
aceite an la pisel gueda descrito por las siguientes
regrasiones (tablas 24 y 2b, figura 9).

8in aceite:

0.735
Bm = [0.579-(1/n) + 0.415b6]7, r = 0.763, p < 0.001.
Con aceite:
0.735
Rmn = {0.419-(1/n) + 0.6883], r = 0.815, p < 0.001.

Las pendientes de decrecimiente de Rm no presentan
diferencia significativa {( + = 1.056, p > 04.056).

La aplicacidn de aceite en la piel provoca wun aumento
promedioc de 47.3 % en el metabolismo de los animales,
equivalente a un cambio de la conductancia téxrmica de esa
magnitud).

En Mus musculus a 15 °C expuestos a atmdésfera normal ¥y a
una atmésfera de Helio-Oxigeno (B0-20 %), la disminucién de Em

queda descrita por las sigulentes regresiones (tablas 28 y 27,

figara 10).
Atmésfera normal:
0,735
Em = [0.681l-(1/n) + (0.438], r = (0.847, p < 0.001.
Atmésfera de Helio-Oxigeno:
0.785
Bm = [0.819-(1/n) + 0.3B71, r = Q0.777, p < 0.010.

Las pendientes de decrecimientc de BRm no presentan
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diferencia significativa ( t+ = 0.183, » > 0.05).

El cambio de atmésfera produce un aumento promedio de la
conductancia térmica de 38.8 %.

De acuerde con estos resultados, los cambios de
conductancia +térmica no inducen camblios de la pendiente de
decrecimiento de BEm, gue como discutiré mas adelante, se

encuentra relacionada con la "eficiencia" de TCA.
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Tabla 24.- Tasa metabélica (M) de Akodon andinus con y sin
aceite vegetal en su piel (cambio de conductancia +térmica),
durante la TCA, expuestos a 12.5°C en funcidn del nidmero de
individuos agrupados (n) . Rm = Razdn entre la tasa metabdlica
de individuos agrupados ¥ separados.

SIN ACEITE *
n M M Rm
1 3.80 0.98
3 4.40 3.88 1.20
1 3.03 0.82
2 2.76 2.78 0.75
3 2.13 0.58
3 3.36 2.565 0.91
3 2.16 0.59
4 2.32 2.32 0.83
Y 2.28 0.62
5 2.53 2.40 0.88
CON ACEITE
n M M Em
1 4.76 Q.98
1 .14 4.84 1.08
i 4.72 0.98
i 4.72 0.88
2 4.33 0.89
2 4.27 4.30 0.88
3 3.69 0.78
3 3.43 3.58 0.71
3 3.82 0.75
4 3.51 0.73
4 3.47 3.49 Q.72
5 3.87 0.80
5 3.93 3.90 0.81

¥ lios datos gue se muestran en la parte superior de esta tabla
corresponden a los ya mostrados en la tabla 7. Se incluyen
aqui para facilitar la lectura y la comparacidn de resultados.




59

Tabla 25.- Analisis de regresidn del modelo:

0.735%

Rm = [B-(1/n) +(1-B)]

en Akodon andinus con aceite en la piel expuestos a 12.5°C.
Comparacién entre las pendientes de decrecimiento de EREm
(ANCOVA) con ¥y sin aceite.

— e ——— ———— it —————— — ———— T ol T - T SO B P (8 H Y P o G e oy oy oy — o — o T 7ol b oy T i o

SIN ACEITE
Error estandar P
Intercepto 0.415 0.074 < 0.001
Pendiente 0.879 0.116 < 0.001

i e . e S S — o — ot e ot W et et by WS TR S e e wi P et W TEM b Wt Y Pt W P ea e e Wt Tt W vt e —

CON ACEITE

Error estandar P
Intercepto 0.583 0.034 < 0.001
Pendiente 0.419 0.05b8 < 0.001

ANOVA

Fuente de Suma de Grados de F P
VYariacidn Cuadrados Libertad
Modelo 0.242 1 £E8.76 < 0.001
Error 0.047 i1
Total 0.288 12 Error Estandar: 0.06

o et e b e b e e b e e ko df e o i e o b iy et ot et b ey o o Aok b ks Bk AL ik bk et e
e e et . e e T WAL FAS R S e v P e P S en . Peh M P e e s e o e e e My et i A — —

oy g P ot e Ty P W R S T S P S S A T TR RS R TAR ST ETR R SRR R M S A et Sy el e Bem e i T S Rh Fam e e e e e e o o — ) p——
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Figura 9 Razén entre las tasas metabdlicas (REm) de
individuos agrupados y separados de Akodon andinus con y sin
aceite en la piel expuestos a 12.5 °C en funcidén del numero de
individuos (n). La 1linea superior y los circulos negros
corresponden a la regresidén y a los valores de los individuos
con aceite:

. 0.735
Rm = [0.419-(1/n) + 0.583], r = 0.92, p < 0.001.

La linea inferior y los circulos blancos corresponden a
la regresién y a los valores de los individuos sin aceite:
0.735
Rm = [0.579-(1/n) + 0.415], r = 0.76, p < 0.001.
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Tabla 26.~ Tasa metabdlica (M) de Mus musculus durante la TCA,
a 15°C expuestos a una atmosfera normal y a otra de Helio -
Oxigeno (80-20%) en funcidén del nimero de individuos
agrupados (n) . Bm = Razdén entre la tasa metabdlica de
individuos agrupados y separados.

AIRE X
n M M BEm
1 6.29 1.07B
1 6.25 1.071
1 5.42 5.83 0.929
1 B8.57 1.126
1 4,64 0.785
2 5.03 0.8862
Z 5.17 5.10 0.886
3 4.41 441 0.756
6 4,54 0.778
6 3.04 3.80 0.521
7 3.30 (0.E68
T 3.08 3.20 0.5628
HELIO-OXIGENO
n M M Bm
1 8.9% 1.0867
1 7.56 0.899
1 8.54 8.40 1.016
1 10.74 1.277
1 6.21 0.739
2 7.08 0.842
2 6.52 6.80 0.776
3 b.32 .32 0.833
5 5.22 5.22 0.821
7 4.76 4.76 0.b66

¥ Los datos que se muestran en la parte superior de esta tabla
corresponden a los ya mostrados en la tabla 22. Se incluyen
aqui para facilitar la lectura y la comparacidn de resultados.
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Tabla 27.- Analisis de regresidn del modelo:

0.735
Em = [B-(1/n) +(1-8)]

en Muas musculus a 15 °C expuestos a atmésfera normal y a
atmésfera de Helio-Oxigeno ( 80-20%).Comparacién entre las
pendientes de decrecimiento de REm (ANCOVA).

R " ———— e e e Tt

Error estandar P
Intercepto 0.438 0.080 < 0.001
Pendiente 0.581 0.1156 < 0.001

b e e e b e e e e e b e - — S - — T — o — T —

e e s = e = e e S S s M T e e e e e e e e e o i - -t (o

HELIO-OXIGENO

Error estandar P
Intercepto 0.387 0.133 < 0.050
Pendiente 0.619 0.177 < 0.010

ANOVA

Fuente de Suma de Grados de F P
Variacidn Cuadrados Libertad
Modelo 0.485 1 12.0 < 0.010
Error 0.3056 8
Total 0.770 g Error Estandar: 0.1956

o e e o - Wt Wt S S m e W e e e e e v KPS v en S e e s e e o e e e et G e e o P cn e
R R L N L L L L L L L L L L s m e e v o o o o e o e e e o v e e e s e o e o o e e ——
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Figura 10 Razdén entre las tasas metabdlicas (Rm) de
individuos agrupados y separados de Mus musculus a 15 °C
expuestos a atmésfera normal y a atmésfera de Helio-Oxigeno
(80-20 %) en funcién del ntmero de individuos (n). La linea
sélida y los circulos blancos corresponden a la regresion y a

los valores individuales en atmésfera normal:

0.735
Rm = [0.581-(1/n) + 0.438], r = 0.85, p < 0.001.

La linea de trazos y los circulos negros corresponden a
la regresién y a los valores individuales en atmésfera de
Helio-Oxigeno:

0.735
BRm = [0.619-(1/n) + 0.387], r = 0.78, p < 0.010




D.-EFECTO DE LA ONTOGENIA SOBRE LA EFICIENCIA DE TCA
El decrecimiento de Rm en funcidén del nomero de
individuos agrupados en adultos y Jjuveniles de Phillotis

darwini ( 12 dias, 14.8 + 0.7 grs) a 5 *C, queda descrito por

las siguientes regresiones (tablas 28 y 29, figura 11).

Adultos:
0.735
Em = [0.680-(1/n) + 0.328], £ = 087, p < 0.001
Juveniles:
0.735
BRm = [0.737-(1/n) + 0.2861], r = 0.95, p < 0.001

Las pendientes de decrecimiento no presentan diferencia
significativa ( t = 0.593, p > 0.058).

Se compardé el decrecimiento de Rm en Mus musculus adultos

(b0 semanas) con Juveniles seguidos desde el destete (20

dias, 11.94 + 0.55 grs) hasta subadultos (7 semanas, 22.54 + 3

grs) 0.7 grs) expuestos a 20 °C. Los descensos de Rm en
funcién del nimero de individuos agrupados son representados

por las siguientes regresiones (tablas 30 y 31, figura 12).

Adultos:

0.735
EBm = [0.658-(1/n) + 0.371], r = 0.85, p < 0.010
Subadultos:

0.735
Rm = [0.759-(1/n) + 0.275], r = (0.93, p < 0.010
Juveniles:

0.7365
Rm = [0.950-(1/n) + 0.031], r = 0.97, p < 0.001

El anéalisis de las pendientes de decrecimiento de Rm
(ANCOVA, tabla 32) muestra diferencias estadisticamente

significativas entre ellas (F = 4.91 p < 0.05). Las
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comparaciones mialtiples con prueba de "t" con correccidén por
principio de Bonferroni muestran que esta diferencia esta
fundamentalmente sustentada por la diferencia de decrecimiento
entre adultos v juveniles (£t = 3.1 p < 0.05) v
secundariamente por la diferencia entre subadultos y Jjuveniles
(t = 2.82 p = 0.06). Adultos y subadultos no presentan
diferencias desde el punto de wvista estadistico (t = 0.68

p > 0.05).
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Tabla 28.- Tasa metabdélica (M) de Phyllotis darwini adultos vy
juveniles durante la TCA expuestos a 5 “C en funcidn del
numero de individuos agrupados (n) . Rm = Razdén entre la tasa
metabélica de individuos agrupados y separados.

—— o ———— i n i

ADULTOS *
n M M Em
1 4.79 1.09
1 4.27 4.38 0.98
1 4 .07 0.93
2 3.560 3.50 0.79
3 3.02 0.69
3 2.756 2.89 0.683
4 2.63 2.63 0.80
5 2.46 0.56
5 2.29 2.35 0.52
5 2.29 0.562
6 2.57 0.59
6 - 2.29 2.43 0.62
7 2.40 2.40 0.55
JUVENILES
n M M Em
i 7.80 0.98
1 8.20 8.00 1.03
2 6.12 0.77
2 5.30 5.71 0.66
3 4.68 0.59
3 5.056 4. 87 0.63
4 4.58 0.57
4 3. 20 3.88 0.40
5 4.30 Q.54
5 4.886 4.58 0.61

e e b e e e e e e e e e e e e —

¥ Los datos que se muestran en la parte superior de esta tabla
corresponden a los ya mostrados en la tabla 3. Se incluyen
aqui para facilitar la lectura y la comparacidén de resultados.
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Tabla 29.- Analisis de regresidén del modelo:

0.735

Rm = [B-(1/n) +(1-B)]

en Phyllotis darwini adultos y juveniles expuestos a 5 °C.
Comparacién entre las pendientes de decaimiento de Rm (ANCOVA) .

o - - = s o e - o S o L M S e e G e e e e e

e i o e G o i i o S i A O o S A A e S S S Ot gt o o o

Error estandar )
Intercepto 0.328 0.028 < 0.001
Pendiente 0.8680 0.052 < 0.001

e e e e S s e S S e S Al G A S S S . S S S s e

— o e - — - g . ——————— — S —  ———  — o St S S W S S M S o o S fs e s s e s

JUVENILES

Error estandar P
Intercepto 0.261 0.045 < 0.001
Pendiente 0.737 0.083 < 0.001

ANOVA

Fuente de Suma de Grados de ¥ P
Variacidn Cuadrados Libertad
Modelo 0.456 1 77.0 < 0.001
Error 0.047 8
Total 0.504 9 Error Estandar: 0.077

. ——— —————— —— — s ————— — = = o — o - T o o ot - e o e = —
il syt e e e s e g —————————— e Bl 8BSl

o ————— — —— — —— — — o o S ——— o —— o o i —— ) =

o ——— — —— — i —— A ———— —— o ——— T — ———— o ———— ———— o — i S o ——
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Figura 11 Razdén entre las tasas metabdélicas (Rm) de
individuos agrupados y separados de Phyllotis darwini adultos
y juveniles expuestos a 5 °C vs.numero de individuos (n). La
linea sblida y los circulos negros corresponden a la
regraesion y a los valores de 1los individuos adultos:
0.735
Rm = [0.680-(1/n) + 0.328], r = 0.97, p < 0.001.

La linea de trazos y los circulos blancos corresponden a
la regresidén y a los valores de los individuos juveniles:

0.72a5
Rm = [0.737-(1/n) + 0.261], r = 0.95, p < 0.001
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Tabla 30.- Tasa metabdlica (M) de Mus musculus adultos,
subadultos y Jjuveniles durante la TCA expuestos a 20 °C  en
funcion del numero de individuos agrupados (n) . BEm = Razdn
entre la tasa metabdlica de individuos agrupados y separados.

ADULTOS *
n M M Rm
1 5.28 1.03
1 4.62 5.15 0.89
1 5.54 1.08
2 4.66 4. 66 0.91
3 4.49 0.87
3 2.91 3.70 0.56
5 2.32 0.45
5 2.78 2.78 0.54
SUBADULTOS
n M M Em
1 6.21 1.04
1 4,81 5.01 0.96
2 4.39 0.88
2 4.04 4.22 0.81
3 2.64 0.563
3 2.75 2.70 0.565
5 2.46 0.49
5 2.83 2.85 0.57
6 2.860 2.60 0.562
JUVENILES
n M M Em
1 6.50 0.89
1 7.97 7.34 1.08
1 7.56 1.03
2 3.51 3.96 0.48
2 4.41 Q.60
3 3.31 3.31 0.45
5 2.565 0.35
5 2.80 2.68 0.38
6 2.44 2.44 0.33

o —————— e —— — o — o " o - —

* Los datos que se muestran en la parte superior de esta tabla
corresponden a los ya mostrados en la tabla 22. ©5Se incluyen
agqui para facilitar la lectura y la comparacién de resultados.
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Tabla 31.- Analisis de regresidén del modelo:

0.735

Rm = [B-(1/n) +(1-B)]

en Mus musculus adultos, subadultos y Jjuveniles expuestos a

20 °C.

Error estandar P
Intercepto 0.371 0.111 < 0.0560
Pendiente 0.658 0.187 < 0.010

SUBADULTOS
Error estandar P
Intercepto 0.275 0.062 < 0.001
Pendiente 0.758 0.111 < 0.001
ANOVA
Fuente de Suma de Grados de F P
Variacidén Cuadrados Libertad
Modelo 0.483 1 46.7 < 0.001
Error 0.072 T
Total 0.556 8 Error Estandar: 0.101
JUVENILES
Error estandar P
Intercepto 0.031 0.059 » 0.050
Pendiente 0.9850 0.090 < 0.001
ANOVA
Fuente de Suma de Grados de F P
Variacion Cuadrados Libertad
Modelo 0.949 104.7 < 0.001

ot e i S ot o S g o W S ARD T e W WY W ) et D S S ESS S S G T v o e b s e e mm e e e e
el oo ol e o ————atprepes el Ll B e e e et
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Tabla 32.- Analisis de Covarianza para el decrecimiento de Rm
en funcién del namero de individuos agrupados para la
especie Mus musculus en adultos, subadultos y Jjuveniles.
Comparaciones mialtiples a posteriori mediante prueba t de
Student con correccidén por principio de Bonferroni.

e e G i e il S G S S - Ty S5 S | ) i i e S04 b S S o i ol s e e}

ANCOVA
Fuente de Suma de Grados de F P
Variacidn Cuadrados Libertad
Estado 0.155 2 4.91 < 0.05b0
Nimero de
individuos 1.819 1 115.18 < 0.001
Modelo 1.978 3 41 .92 < 0.001
Error 0.346 22
Total
corregido 2.324 2b Error Estandar: 0.1256

ADULTOS- SUBADULTOS tis = p >
SUBADULTOS-JUVENILES  ti14 = 2.62 p = 0.060
ADULTOS-JUVENILES tis = p <

i e e e e e o s e e o S e o S S S 4 SN W e i S S AN M SRS Yo S v T WY 4TS T S oww ow T == = e T S T
T L L L L L L L T S L o L T e e E e e m e e = v o o o o o o = o 4 o B o o o o o e = -
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entre las tasas
y separados de

Razén
agrupados

Figura 12
individuos
subadultos
nimero de individuos (n).
negros corresponden a
individuos adultos:

Mus

0.735

Rm = [0.658-(1/n) + 0.371], r =

LLa linea de trazos y puntos y los

corresponden
subadultos:

0.735

Bm = [{0.759-(1/n) + 0.275],

La linea sé6lida y los circulos negros

regresién y a los valores de los individuos

0.735
Rm =

metabdlicas
y y Jjuveniles expuestos a 20 °C

La linea de trazos y los
la regresién y a los valores

0.

circulos
a la regresién y a los valores de los individuos

7 2 0%

[0.950-(1/n) + 0.031], ¥ = 0.

n

(Rm) de
musculus adultos,

en funcidn del
circulos
de los

85, p < 0.010.

punteados
93, p < 0.001

corresponden a la

juveniles:

a7, p < 0.001
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DISCUSION

El analisis geométrico demuestra gue tanto para cuerpos
rigidos como deformables, la razén entre el area expuesta al
medio de cuerpos agrupados y no agrupados (Ra) disminuye segan
una hipérbola equilatera. Ademas, la hipérbola propuesta queda
enteramente determinada por un solo parametro (£) gue depende
del Area perdida en el primer adosamiento (2 cuerpos). Este
Gltimo parametro determina la pendiente de decrecimiento y el
valor de la asintota.

Del analisis de las relaciones energéticas para la
termoconductancia de Herreid & Kessel (ecuacién 25) y para la
tasa metabélica (ecuacidén 9) se obtuvo finalmente:

0.735
Rm = (m’/m)-[B/n + (1 -B)] (32)

Como hemos sefialado, en esta ecuacién, llamando "f" a
(m’/m) se puede representar la caida de la razom de las tasas
metabolicas como :

0.735
Bm = £+[{B/n +(1-B)] (33)

Esto permite observar dos parametros que modifican la
curva: Un parametro que representa las diferencias
fisiolégicas entre individuos agrupados y separados (f) ¥ un
parametro que representa las diferencias geométricas

(morfolégicas) entre ellos (B).

Se debe notar la siguiente situacidn:

8i n =1 necesariamente Rm = 1, por lo gue:
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0.735

f-[B/1 +(1-8)) =1 =>f = 1.

De manera gue es problable que no existan diferencias
fisiolégicas entre individuos agrupados y separados, lo que
en cierto modo estid de acuerdo con el rechazo de la hipdtesis
sicofisiolégica de Martin et al. (1980) (Contreras 1984). Sin
embargo la deduccién es valida sélo si f no es funcién de n.

En ecaso contrario, (f = f(n)) el mismo razonamiento nos

lleva sélo a que f(1) = 1 y para el caso general (n > 1) se
tiene:
0.735
Em = £(n)-[B/n +(1-8)] (34)
Este modelo, que incluye el factor fin), as

conceptualmente adecuado pues permite considerar las posibles
interacciones negativas gue pueden generarse por el
hacinamiento cuando el grupo es muy grande. BSin embargo, este
tipo de interacciones serian probablemente un artefacto de
laboratorio, ya que de existir una limitante conductual para
la formacién de un grupo de este tipo, éste dificilmente se
daria en condiciones naturales.

Veremos mas adelante gque para los tamafios de grupo
considerados en este estudio las interacciones postuladas no
serian muy importantes. Esto es simple de observar si notamos
que la ecuacidén 34 es una funcidén complicada de n, ¥y que si
una funcidén mais simple como:

0.7358
Bon = [B/n +(1-B)] (35)

se ajusta adecuadamente a datos empiricos (Bondad de ajuste
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del modelo), entonces podemos considerar f(n) = f = 1.
Como hemos mostrado, el parametro B en prismas rigidos

corresponde al &area perdida en el primer adosamiento. Esto es

también cierto en cuerpos deformables, con la salvedad que en
este caso representa un promedio pues en un adosamiento no se
pierde exactamente igual cantidad de Area. En el caso de su
aplicacién a mamiferos se puede considerar que B incorpora
dos aspectos: Un factor de intensidad (i) que se refiere a
cuan adosados se encuentren los animales, y un factor de
magnitud (8) gue se refiere a la capacidad de deformacidn de
los animales. Asi podemos considerar 3 como una funcién de
estas dos variables (f = F(i,56)).

El parametro 3 corresponde a la pendiente en el modelo
(ecunacidn 35). Un alte wvalor de 3 indica una baja
pronunciada en el consumo de oxigeno y por lo tanto wun gran
beneficio energético en esta conducta. Ademas, se encuentra
relacionado con el maximo beneficio energético tedrico (MBET)
expresado porcentualmente y gue se puede obtener con esta
conducta a través de la relacidn:

0.735

MBET = 100-[1 - (1 - B) ] (36)

Sin embargo, esta relacidén no es realista pues se calcula
suponiendo que n --> o, A partir de los resultados
experimentales de esta tesis se calculd el namerc promedio de

individuos con el gque se obtuvo el valor minimo de Rm. Este

fué de 4.95 = 5 individuos. Asi, es posible estimar en forma

mas adecuada el maximo beneficio energético (MBE) (o ahorro
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méximo de energia) a través de una nueva relacidn:

0.735
MBE = 100-[1 - ( B/5 + (1-8)) ] (37)

De esta manera es util definir Eficiencia energética
de TCA como la pendiente (3) de decaimiento de Rm.

El modelo planteado permite esperar variabilidad en la
eficiencia de TCA entre diversas especies (Diversidad) pues
ellas difieren entre otros factores, en su capacidad de
deformacién (8) y en su conductancia; incidiendo esto altimo
en la percepcién de la temperatura y probablemente en la
intensidad del adosamiento (i). En una misma especie también
se& podria esperar variabilidad en la eficiencia de TCA al
someterla a cambios de temperatura y termoconductancia (efecto
sobre el1 componente "i" de B) y emn la ontogenia de los
individuos (efecto sobre ambos componentes de (). Los
resultados experimentales aclaran estos planteamientos y son
discutidos a continuacién.

Bondad de ajuste del modelo y diversidad de respuesta

En las siete especies estudiadas, el descenso de la
tasa metabdlica queda adecuadamente descrita por el modelo
de la ecuacidén (35) por lo que podemos considerar el
factor "f" igual a uno. Los coeficientes de correlacién
varian entre 0.76 vy 0.99 y +todas las pendientes son

significativamente distintas de cero.

Las eficiencias de TCA no presentan gran diversidad

encontrandose entre 0.575 en A. lanosus y 0.783 en M. elegans.
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La regresién comian calculada para todas las especies en

conjunto es:
0.735
Rm = [0.648-(1/n) + 0.359] r = 0.95 (tabla 18)

8i la eficiencia de TCA dependiera exclusivamente de la
capacidad de deformacidén (B = f(8)) se podria proponer gue la
pérdida promedio de Area expuesta al medio en un adosamiento
es de un 32% (a partir de la relacidon 20 :0.649/2), muy
similar a lo gue ocurre en el adosamiento de prismas rigidos
de base triangular.

El ahorro méximo de energia (BME, ecuacidén 37) como
consecuencia de esta conducta seria de alrededor de un 42%, lo
gue refuerza la idea de lo importante gue podria ser esta
conducta en situaciones de alta demanda energética como
sugieren Wunder (1978), Madison (1984) y Bozinovic et al.
(1988).

Como se ha sefialado en la descripcidén de resultados, el
analisis de ANCOVA muestra que no existe diferencia
estadistica entre las eficiencias para las especies
consideradas. Sin embargo no se puede asegurar que ella no
exista. La tabla 33 muestra las "“eficiencias probables”
calculadas a partir de los datos publicados por varios auntores
para diversas especies. Tales eficiencias varian entre 0.285

en Microtus arvalis vy 0.887 en Peromyscus leucopus , hecho

que es improbable gque ocurra por simple azar.

Dade 1la estrecha relacién esperable a partir de 1la

deduccidén del modelo entre la eficiencia metabdélica de TCA, la
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conductancia térmica y la masa corporal se realizdé un analisis
de correlacidén de la eficiencia, con cada una de las otras
variables;, las masas corporales se obtuvieron de los trabajos
originales y las conductancias de Bradley & Deavers, 1980. B8e
obtuvieron los siguientes coeficientes de correlacidn :
Eficiencia- Masa corporal r = 0.31, t = 1.17, p > 0.05
Eficiencia- Conductancia térmica, r = 0.174, t = 0.64, p »0.05
Asi, ni la masa corporal ni la conductancia térmica
pueden predecir adecuadamente la eficiencia metabdlica de TCA.

Tampoco ocurre esto, cuando son considerados ambos en conjunto

en un modelo de correlacidén maltiple (r = 0.3).
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Tabla 33.- Variabilidad en la eficiencia metabdlica de TCA en
diferentes especies

e e e e o o o — i ——— —— " S T - S ] o T — e S e Gms S o S s S S S

Especies *¥ Ta Eficiencia r Cita
(°C) (B)
Apodemus agrarius 20.0 0.710 0.99 (1)
Apodemus flavicollis 20.0 0.680 0.98 (2)
Clethrionomys glareolus 20.0 0.280 0.986 (3)
Heterocephalus glaber 20.0 0.879 0.98 (4)
Meriones unguiculatus 20.0 0.632 0.99 (5)
Microtus arvalis 20.0 0.285 0.66 (6)
Microtus oeconomus 20.0 0.293 0.99 (7)
Microtus townsendii 18.56 0.349 0.98 (8)
Mus musculus 20.0 0.658 0.85 (9)
Peromyscus leucopus 15.0 0.887 0.99 (10)
Akodon lanosus 156.0 0.5756 0.88 (9)
Akodon andinus 12.5B 0.579 0.76 (9)

(1) Gorecki, 1968; (2) Fedyk, 1971; (3) Gebczynski, 1969; (4)
Withers & Jarvis, 1980; (5) McManus & Singer, 1975; (6) Trojan
& Wojciechowska, 1968; (7) Gebczynska, 1970; (8) Andrews et
al. 1987; (9) Este estudio; (10) Mark, 1974

* Se incluyen en esta tabla sélo aquellos datos obtenidos a
temperaturas similares




80

En esta ultima tabla, llama la atencién la homogeneidad
de las eficiencias a nivel intra-genérico: 0.71 y 0.68 en

Apodemus, 0.285, 0.293 y 0.349 en Microtus y 0.675 v 0.5679 en

Akodon. Esto sugiere una relacién entre la eficiencia
metabélica de TCA y la filogenia de los individuos, conducta

similar en especies congenéricas.

|bl'-1
L]

ecto de la temperatura y de la conductancia térmica

obre la eficiencia metabdélica de TCA

It

O
(=9

ctodon degus no muestra diferencias estadisticas en la

:

eficiencia metabdlica de TCA a temperaturas de 0, 5 y 10 °C (@
de Friedman = 3.25, p > 0.1). Ellas son 0.666, 0.680 y 0.659
respectivamente y su eficiencia promedio 0.668. Tampoco
Mus musculus presenta diferencias etadisticas en dicha
eficiencia al ser expuesta a 15 y 20 °C (¢t = 0.338, p >
0.05). Aungue esta especie no muestra la homogeneidad de
respuesta de Octodon degus, y hay un leve cambio de 1la
eficiencia: 0.581 a 156 °C y 0.658 a 20 °C, este cambio
oecurre en sentido contrario al gue podria esperarse suponiendo
mayor eficiencia a temperaturas mas bajas, por lo qgue es
probable que estos valores se encuentren dentro del rango de
variabilidad de la respuesta.

La tabla 34 muestra las eficiencias metabélicas de la TCA
en diversas especiles a distintas temperaturas, calculadas con

el modelo propuesto en esta tesis usando de los datos

originales de varios autores.
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La eficiencia metabdélica de TCA disminuye a altas
temperaturas; sin embargo la respuesta no es lineal. Se docimd
la diferencia en la respuesta a distintas temperaturas con
prueba de Friedman, mno siendo significativa para las
especies A. flavicollis, H. glaber y M. unguiculatus, & = 3.4
= 5.6 y & = 5.4 respectivamente. AGn asi, llama la
atencién en las dos primeras especies un cambio notorioc en la
eficiencia metabdlica de TCA en la temperatura mas alta
considerada. El gue esta diferencia no se refleje en un nivel
adecuado de significacidén es probable que se deba al escaso
numerc de datos que fué posible analizar. La especie
C. glareolus en cambio presenta diferencia estadisticamente
significativa entre las eficiencias de TCA cuando
consideramos todas las temperaturas (& = 13.84, p < 0.05) y no
presenta diferencias al considerarlas sélo entre 5 vy 26 °C
(¢ = 9.8 ).

Estos analisis, Jjunto a los resultados obtenidos en esta
tesis permiten proponer que la eficiencia metabdlica de la TCA
es independiente de la temperatura dentro de cierto rango,
coincidiendo con la observacién de que a altas temperaturas el
beneficio del "huddling" disminuye (Gebczynski 1969,
Gebezynska & Gebeczynki 1971, Contreras 1984). S5in embargo , la
baja ocurre a temperaturas cercanas al limite inferior de

termoneutralidad; aproximadamente 5 °C por debajo de este.

Este limite es de 30 °C en las especies
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C.glareolus, M.unguiculatus y A. flavicollis (Robinson 19569,

Gebezynski 1969, Fedyk 1971) y de 31 °C en H. glaber (Jarvis

1978).
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Tabla 34 .- Eficiencias metabélicas de la TCA (B) en diversas
especies a distintas temperaturas (Ta), calculadas con el
modelo propuesto en esta tesis a partir de los datos
originales de varios autores.

———hu-———m-————u-————-.——t-a———--.———i_————w—-————_————--———n“——-—--—ﬂ-—

Especie Ta 5! r Referencia
Apodemus b 0.611 0.92 Fedyk, 1971
flavicollis 10 0.634 0.96

15 0.642 0.95

20 0.673 0.98

25 0.430 0.84
Clethrionomys 6 0.556 0.99 Gebeczynski, 1969
glareoclus 10 0.487 0.99

i5 0.291 0.98

20 0.468 0.93

25 0.247 0.81

30 -0.354 -0.64
Merionis 5 0.824 0.95 McManus & Singer, 1976
unguiculatus 10 0.801 0.95

15 0.7856 0.96

20 0.632 0.99

25 0.692 0.98

glaber 20

o . o o e e . | P e ke i e o i i e W i o e Y 4 dn W e fow e e RS T TS 7= TR SR SR SR
T T T L T L e L L L N N S R R R e s S s s e m e e e e s o e e S A S S E————
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A.andinus vy M. musculus no cambiaron la eficiencia

metabélica de TCA cuando se aumenté la conductancia térmica un
47.3 y un 36.8 % aplicando aceite vegetal en la piel v
exponiendo los individuos a atmésfera de Helio-Oxigeno
respectivamente. Aungue los resultados de los experimentos
realizados con aceite pueden estar distorsionados por el
"stress" que significa la aplicacién de esta substancia en la
piel, probablemente no ocurre asi con el cambio de atmosfera.
Esto, y la ausencia de correlacidén significativa entre
eficiencia y conductancia para las especies consideradas en la
tabla 33, permiten afirmar que estas son independientes. Es
especialmente 1lamativo gque P. leucopus con una conductancia
térmica de 0.199 ccOz2/(g-h-"C), aproximadamente ol 100% de
lo esperado para su masa corporal, tenga una eficiencia
aproximadamente igual a la de H. glaber, cuya conductancia
térmica es 0.39 ccOz/(g*h-°C), alrededor de 200 % del
esperado; Jarvis 1978).

Estos hechos junto a los ya sefialados permiten proponer
que la eficiencia metabdlica de TCA permanece invariante
frente a cambios de conductancia y temperaturas de al menos
5 °C por debajo de la regidén de termoneutralidad. Es probable
gue en temperaturas cercanas al limite inferior de
termoneutralidad la eficiencia (B) sea influida por un factor
de intensidad de agrupamiento (i) y que por debajo de estas

temperaturas la invarianza de £ se deba a una limitante

estructural gque he denominado "capacidad de deformacidn” (6).
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Asi, existiria un umbral de temperatura bajo el cual la
respuesta seria tode o nada.

Efecto de la ontogenia scbre la eficiencia de TCA

Los vresultados en P. darwini no muestran diferencias
significativas en la eficlencia metabdlica de TCA entre
adultos vy juveniles. Sin embargo, ésta es algo mayor en los
juveniles (12 dias). En M. musculus, en cambio axiste un
cambio en 1la pendiente, paralelo al desarrolle de los
individuos, con una gran eficiencia en los Jjuveniles de 20
dias. Los subadultos de 7 semanas tiemen una eficiencia
intermedia que no alcanza a ser estadisticamente diferente de
la de los adultos.

Estos vresultados son concordantes, pues M. musculus

presenta un desarrollo mas lento gque E. darwini . El destete
en la primera especie ocurre a los 21 dias (Smith & MeManus
1975) y probablemente antes de los 10 dias en E. gggﬂigi

Se han observado individuos de 11 gramos destetados, de
aproximadamente esta edad (Bozinoviec com. pers. ).

Asi, los P. darwini de 12 dias son practicamente
subadultos. Es probable gue esta especis al destete tenga una
aeficlencia mayor.

Aparentemente, la eficiencia metabdlica de TCA esta
relacionada con el desarrollo ontogénico de los individuos,

siendo muy alta en los muy jovenes. El beneficio emnergético

maximo (MBE) para los juveniles de M. musculus llega al 85%.
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8in embargo, las diferencias en la eficiencia metabdlica de
TCA no pueden ser atribuidos a diferencias del tamafio
corporal ni de conductancia térmica ( tablas 18, 25, 27 y 33).
Podria argumentarse que las diferencias fueran por mayor
intensidad en el adosamiento de los individuos, sin embargo ya
he discutido que este factor (i) sé6lo tiene importancia en
temperaturas cercanas a la zona de termoneutralidad, pero este
no es el caso. Sobre todo en referencia a las crias de
M.musculus, pues estas tienen una zona termoneutral estrecha y
desplazada hacia temperaturas mas altas (Hull 1973).

Aungue algunos ejemplares Jjuveniles de M. musculus
presentaron leve hipotermia (33 °C), es poco probable gue esto
explique los resultados, pues de hacerlo, lo esperable seria
una caida metabdlica con la consiguente reduccién de la
eficiencia, lo que estaria en contradiccidén con los
resultados.

Considerando los resultados anteriores se puede proponer
como hipétesis que las diferencias en la eficiencia metabdlica
de TCA debida a ontogenia es atribuible a diferencias en la
capacidad de deformacidén (8) de los individuos

Comentarios finales

El planteamienteo de un modelo como 21 propuesto tiene
como virtudes el corregir los problemas que existian con los
modelos de tipo potencial y la incorporacidén de un parametro

que lo determina completamente (). Esto ultimo es de una

importancia gque va mas alld del aspecto puramente matematico
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pues "@B" tiene sentido bioldégico. Representa la Eficiencia
metabdlica de TCA, ligada al maximo ahorro de energia a través
de esta conducta (MBE) y ademas establece la relacidén con el
adrea de los individuos expuesta al medio.

Asi. por ejemplo una especie con eficiencia 8 = 0.70
tiene un beneficio energético maximo esperado (MBE) de 45 %
(ecuacién 37) y pierde probablemente un 35% de su area al
agruparse con otro individuo (ecuacidn 20).

En este contexto, el beneficio energético que puede
obtener un grupo de individuos mediante el agrupamiento, esta
determinado por el pardmetro () que en su parte fundamental
estd relacionado con la capacidad de deformacién de los
individuos (8). Esto 1nltimo sugiere que la capacidad de
deformacidén constituye wuna limitante estructural individual
extendida a un Erupo, con importantes consecuencias

energéticas, ecoldgicas y en la adecuacidn bioldgica de los

individuos.
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