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RESUMEN

Muchos insectos en reposo pueden presentar un intercambio de gases discontinuo
(IGD), el que se caracteriza por presentar picos de produccion de CO, intercalados por
periodos de nulo intercambio gaseoso. En este patrén respiratorio es posible distinguir
tres fases, las que estan asociadas a la apertura y cierre de los espiraculos: La fase C
(cerrada), la que es generada por el cieme total de los espiraculos impidiendo el
intercambio gaseoso entre el entorno y el individuo; la fase F (flutter), en donde existe
una leve liberacion de CO; producto de la apertura intermitente de los espiraculos; yla
fase O (abierta), la que corresponde al peak de liberacién de CO, generado por la
apertura total de los espiraculos. Se describen las fases del ciclo IGD en funcion de Ia
masa corporal utilizando un respirémetro de flujo continuo a 15 °C en todas las etapas
de desarrollo de Agathemera crassa, obteniendo que los animales independiente de
esta permanecen un mayor porcentaje en fase F (>56%). Por otro lado el intercambio
gaseoso, la temporalidad del ciclo y su estructura, dependen de la masa corporal,
existiendo isometria en la tasa de produccion de CO; al considerar el total del ciclo. El
aumento del metabolismo tiene directa relacion con el estado reproductivo, presencia
de huevos en hembras o estado parasitario, lo anterior podria afectar los resultados
obtenidos, dado que esto impide el reposo absoluto de los animales, y como
consecuencia no presentarian el ciclo respiratorio 1GD. Una importante contribucién de
este estudio, es que el ciclo IGD se exhibe en todos los estados de vida de
Agathemera crassa y la presente investigacién es la primera en documentarlo para un

fasmido.




ABSTRACT

Many insects at rest may have a discontinuous gas exchange (IGD), which is
characterized by production of CO;, peaks interspersed witl.1 periods of zero gas
exchange. This breathing pattern is possible to distinguish three phases, which are
associated with the opening and closing of the spiracles: Phase C (closed), which is
generated by the complete closure of the spiracles preventing gas exchange between
the surroundings and individual; Step F (flutter), where there is a slight release of CO,
product of intermittent opening of the spiracles; and phase O (open), which comesponds
to the peak release of CO, generated by the full opening of the spiracles. IGD cycle
phases depending on the body mass using a continuous flow respirometer at 15 ° C in
all stages of development are described Agathemera crassa, obtaining that this
independent animals remain under a higher percentage F (> 56% ). Furthermore gas
exchange, temporality cycle and structure, depend on body mass, there isometry in the
rate of production of CO, when considering the total cycle. The increased metabolism is
directly related to reproductive status, presence of eggs in females or parasitic state,
this could affect the results, as this prevents absolute rest of the animals, and
consequently would not present the respiratory cycle IGD. An important confribution of
this study is that the IGD cycle is exhibited in all states of life Agathemera crassa and

the present investigation is the first to document it for a phasmid.




1. INTRODUCCION

En respuesta a condiciones ambientales adversas, los insectos pueden migrar en
busca de microclimas mas aptos para su desarrollo (Chown & Nicolson 2004). Cuando
esta respuesta conductual es insuficiente, los insectos pueden evadir estas
condiciones adversas a fravés de modificaciones fisiologicas durante sus periodos
activos y/o de dormancia (Danks 2002, 2007). En este contexto, la tasa metabdlica en
insectos depende del tamafio corporal, de la temperatura ambiental y del estado
fisioldgico de estos (tales como la deshidratacion y la alimentacion), y es sensible a los
cambios tanto a corto como a largo plazo de acuerdo a las presiones parciales de
oxigeno y diéxido de carbono (Chown & Nicolson 2004). Estos cambios fisioldgicos no
son simples respuestas pasivas a los cambios del entorno, sino que incluyen una
modulacion activa de la tasa metabdlica, a veces a través de la plasticidad fenotipica, y

a menudo a través de un cambio evolutivo (Chown & Nicolson 2004).

Dado que el metabolismo de los insectos durante los periodos de reposo y actividad es
generalmente aerébico (Chown & Nicolson 2004), es posible determinar la tasa
metabdlica de un animal mediante la medicion del consumo de oxigeno yfo de la
liberacién de COQO, asociados a los procesos oxidativos de los sustratos (Schmidt-
Nielsen 1997, Chown & Nicolson 2004). En este contexto, es importante distinguir entre
el catabolismo oxidativo como un proceso a nivel celular (respiracion) y el intercambio
gaseoso como la transferencia fisica de gases entre la atmésfera y los

tejidos/hemolinfa (Lighton 1994).




1.1 Intercambio Gaseoso

1.1.1 Estructuras del infercambio gaseoso

En una gran cantidad de pequefios artrépodos (como algunos colémbolos y acaros) y
en huevos de insectos, el intercambio de gases se produce por difusion a través de la
cuticula, y por espacios aéreos respectivamente. Sin embargo, en la mayoria de los
artropodos hay estructuras de intercambio de gases especializados, ¥ ninguna de estas
es mas conocida que el sistema traqueal de los insectos (Chown & Nicolson 2004).
Este sistema interno de tubos incluye las tragueas principales, que a menudo se
ensanchan, especialmente en los insectos adultos, para formar sacos de aire que lo
transportan desde los espiraculos a este sistema y posteriormente a todo el cuerpo
(Chown & Nicolson 2004). Estos tubos traqueales se dividen en ramas mas finas, con
la conservacion del area transversal en algunos casos, pero aparentemente no en
otros (Buck 1962; Locke 2001), formando las traqueolas. Estas dltimas son tubos finos
que terminan ciegamente, los cuales son muy sensibles a la demanda de oxigeno

(Jarecki et al. 1999) y estan intimamente asociados a los tejidos.

1.1.2 El intercambio de gases y la tasa metabdlica en reposo

Tras el andlisis tedrico realizado por Krogh, y Ia subsiguiente confirmacion de Weis -
Fogh (Miller 1974), se dice que la difusion podria satisfacer los requerimientos del
intercambio gaseoso en insectos pequefios e insectos de mayor tamaiio en reposo, por
lo que se afirma que la difusion es el tinico medio por el cual los insectos intercambian
gases en este estado. De hecho, esta idea sigue impregnhando los debates modernos
(West et al. 1997), a pesar del hecho que la ventilacién, ya sea por bombeo abdominal

0 por movimientos de ofras estructuras, se ha sospechado desde 1645, y ha sido




confirmada por [a observacion y el uso de métodos experimehtales modemnos por lo
menos desde la década de 1960 (Schneiderman & Williams 1955; Miller 1981 )- Incluso
la ventilacion por medio de la expansion y contraccion traqueal, que fue propuesta
como un nuevo e importante descubrimiento (Westneat et al. 2003) ha sido conocida
desde la década de 1930 (Herford 1938). Sin embargo, los patrones del intercambio
gaseoso y sus mecanismos en insectos ya han sido revisados en muchas ocasiones
(Miller 1974, 1981; Kaars 1981; Wasserthal 1996), y la importancia tanto de la difusién
como la conveccién para el intercambio de gases en reposo hoy en dia estan muy
bien descritos (Chown & Nicolson 2004).

Dentro de una especie particular, las tasas metabolicas en reposo pueden variar en el
transcurso de su desarrollo (Clarke 1957), durante la diapausa (Denlinger et al. 1972),
en el transcurso de un dia (Crozier 1979; Takahashi-Del-Bianco et al. 1992), entre las
estaciones del afio (Davis et al. 2000), y ademas como consecuencia de los cambios
en la temperatura, la disponibilidad de agua, y el tamafio corporal. Esta ultima variante
es la mas interesante desde el punto de vista ecologico, y en consecuencia ha sido la

fuente de mayor controversia (Chown & Nicolson 2004).

1.1.3 Patrones del infercambio gaseoso

En reposo los insectos muestran tres patrones respiratorios. En primer lugar el
intercambio de gases continuo, (IGCO) (Fig. 1A) el cual tiene lugar mediante
movimientos ventilatorios que promueven la difusién y/o conveccion de los gases, y en
donde los espirdculos se mantienen abiertos constantemente (Chown & Nicolson
2004). El intercambio de gases ciclico (IGC) (Fig. 1B) el que consta de una produccién

constante de CO; con pequefias variaciones. Este patron respiratorio se caracteriza




por presentar picos periodicos de produccion de CO,, seguidos de valles de baja
liberacion de este compuesto (Chown & Nicolson 2004).

Y finalmente, el intercambio de gases discontinuo (IGD) (Fig. 1C), el que se
caracteriza por presentar picos de produccion de CO; intercalados por periodos de
nulo intercambio gaseoso (cierre total de espiraculos). En este dltimo patron
respiratorio es posible distinguir tres fases (Fig. 1D), las que estan asociadas a la
apertura y cierre de los espiraculos (Chown & Nicolson 2004): La fase C (cerrada), la
que es generada por el cierre total de los espiraculos impidiendo el intercambio
gaseoso entre el entorno y el individuo (Fig. 1D); La fase F (flutter), en donde existe
una leve liberacion de CO, producto de la apertura intermitente de los espiraculos (Fig.
1D); y la fase O (Abierta), la que corresponde al pico de liberacion de CO, generado

por la apertura total de los espiraculos (Fig. 1D) (Chown & Nicolson 2004).
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Figura 1: Los diferentes patrones de intercambio gaseoso en insectos. A) Patron de intercambio gaseoso
continuo. B) Patron de intercambio gaseoso ciclico. C) Patron de intercambio gaseoso discontinuo. D) Las
diferentes fases en el patron de intercambio gaseoso discontinuo, la fase cerrada, “flutter” y abierta. (Chown
et al. 2005).




1.1.4 Intercambio gaseoso discontinuo (1GD)

E! ciclo de intercambio gaseoso discontinuo (IGD) es uno de los patrones de
intercambio gaseoso mas llamativo mostrado por los insectos (Chown & Nicolson
2004). El ciclo IGD fue originalmente descrito para insectos adultos (Punt et al. 1957,
Wilkins 1960), pero fue la investigacion de los ciclos IGD para pupas en diapausa de
saturniidae realizada por Schneiderman y sus colegas (Schneiderman 1960; Levy &
Schneiderman 1966a, b; Schneiderman & Schechter 1966) la que dio lugar a una
amplia comprensién tanto de la estructura como de los mecanismos que subyacen al
ciclo. Posteriormente, el ciclo 1IGD se ha documentado en una amplia variedad de
insectos adultos y pupas, aunque los mecanismos y control de los mismos muestran
una considerable variacion entre las especies. Hasta la fecha , el intercambio de gases
discontinuo ha sido encontrado en cucarachas (Kestler 1985; Marais & Chown 2003},
saltamontes (Harrison 1997, Rourke 2000; Snelling et al. 2012) , hemipteros (Punt
1950), escarabajos de varias familias (Lighton 1991a; Davis et al. 1999; Bosch et al.
2000; Chappell & Rogowitz 2000), lepidapteros (Levy & Schneiderman 1966b), asilidos
(Lighton 1998), avispas (Lighton 1998), hormigas (Lighton 1996; Vogt & Appel 2000) y
fasmidos (Thienel 2012). Por ofra parte, se conoce que la convergencia en el patrén
respiratorio discontinuo no implica necesariamente que el mismo mecanismo

subyacente sea responsable de ello (Lighton 1998; Lighton & Joos 2002).

1.1.5 Fase Cerrada, "Flutter" y Abierta

Durante la fase C los espiraculos se encuentran completamente cerrados, por lo que
no existe intercambio gaseoso a través de ellos. El O, en el espacio endotraqueal es

agotado por la respiracion y el CO, es almacenado temporalmente en la hemolinfa,




esto conduce a una lenta disminucién de Ia presién de O, endotraqueal hasta los 5
kPa aproximadamente. La baja presidén de O, sirve como punto de referencia para el
sistema nervioso central {SNC), el cual induce a los espiraculos a su abertura y cierra
en una rapida sucesion, iniciandose asi la fase F.

La respiracion mediante conveccion durante la fase F, reduce el movimiento hacia el
exterior de CO, y H,0, y se piensa que es uno de las principales responsables de la
conservacion del agua. Sin embargo, en algunas especies de hormigas y
tenebrionidos, el intercambio de gases durante la fase F es principalmente por medio
de difusién (Lighton 1988b; Lighton & Garrigan 1995), lo que reduce su potencial de
ahortro de agua.

Durante esta fase, la pO.; se mantiene en 5 kPa aproximadamente y el gradiente de
presién parcial es suficiente para garantizar [a demanda de oxigeno en los tejidos. El
diéxido de carbono sigue acumulandose durante esta fase, hasta alcanzar un valor
aproximado de 3-6 kPa, dependiendo de la especie (Brockway & Schneiderman 1967;
Burkett & Schneiderman 1974, Harrison et al. 1995; Lighton 1996). Esta presién parcial
de CO, afecta a los espiraculos, tanto directa como indirectamente, induciendo su
completa abertura, dando lugar a la salida simultanea de CQO; y H;0, y a la entrada de
oxigeno, lo que se conoce como fase O. Durante la fase O, el intercambio gaseoso
puede tener lugar predominantemente por difusion (Levy & Schneiderman 1966a;
Lighton 1994) o por la ventilacion, como consecuencia de los movimientos ventilatorios

activos (Lighton 1988b; Lighton & Lovegrove 1990; Harrison 1997).

1.1.6 Origen del ciclo IGD

Se han propuesto al menos cinco hipotesis para explicar el origen del intercambio

gaseoso discontinuo: (1) Hipétesis Hidrica, la que indica que el IGD representan una




adaptacion a ambientes xéricos, limitando, de esta forma, la pérdida de agua
evaporativa; (2) Hipétesis Cténica-hidrica, la cual plantea que el IGD representa una
adaptacion a ambientes hipéxicos/hipercapnicos, limitando al mismo tiempo la pérdida
de agua evaporativa; (3) Hipotesis de darfio oxidativo, cuya estrategia plantea que el
IGD reducen el dafio oxidativo durante los periodos de baja demanda de oxigeno; (4)
Hipétesis de propiedad emergente, la cual sefiala que el IGD representan un
epifendmeno no-adaptativo que surge de la interacciébn entre dos sistemas de
retroalimentacién que regulan el intercambio gaseoso con una demanda minima; y (5)
Hipdtesis de proteccion ante invasores, en la que el IGD son una adaptacion que
incrementa la frecuencia de cierre de los espiraculos para disminuir asi el riesgo de
infestacion por parasitos (Chown et al. 2006). Sin embargo, la mayoria de los debates
se han centrado en las dos primeras hipotesis (Chown & Nicolson 2004, Gibbs &

Johnson 2004, Marais et al. 2005, Nespolo et al. 2007).

1.2 Alometria

Alometria, en su sentido mas amplio, describe como las caracteristicas de los seres
vivos cambian con respecto al tamafio (Gayon 2000). El término originalmente se refirid
a la relacion de escala entre el tamafio de una parte del cuerpo y el tamafio del cuerpo
como un todo, ya que ambos crecen durante el desarrollo (Huxley y Tessier 1936). Sin
embargo, mas recientemente, el significado del término alometria se ha modificado y
ampliado para referirse a las relaciones de escala biologica en general, ya sea por las
caracteristicas morfologicas (e.g.: la relaciéon entre el tamafio de las patas y el tamafio
corporal) (Huxley y Tessier 1936), rasgos fisiologicos (e.g.: la relacién entre la tasa
metabdlica y el tamario corporal) (Kleiber 1932) o rasgos ecoldgicos (e.g.: la relacion

entre el tamarfio del ala y el rendimiento del! vuelo) (Calder 1984). El estudio de la




alometria se centra principalmente en los mecanismos funcionales que generan estas
relaciones de escala, como afectan a la ecologia y la forma en que estos influyen en la

evolucién (Shingleton 2010).

1.2.1 Historia del término alomeiria y el Crecimiento Relativo

El término alometrfa fue acufiado por Julian Huxley y Georges Tessier en 1936 (Huxley
y Tessier 1936), trabajando en el fendbmeno de crecimiento relativo. Huxley habia
estado estudiando la gran tenaza del cangrejo violinista {Uca pugnax), puesto que le
interesaba explicar como este lograba producir un rasgo tan exagerado (Huxley 1924).
Se midi6 el tamafio corporal y el tamafio de los cangrejos en diferentes etapas de su
desarrollo, y el resultado fue una relacién curva, que se linealizaba cuando los datos
fueron graficados en una escala log-log. Aun mas interesante fue la pendiente de esta
recta, la cual resultd ser mayor a 1, interpretandose que para cualquier unidad de
incremento en el tamafio del cuerpo a través del tiempo existta un aumento
proporcionalmente mayor en el tamafio de la tenaza. Asi Huxley dedujo que el
exagerado crecimiento de la tenaza del cangrejo viclinista, se debia a que esta crecia a

un ritmo mas rapido que el resto del cuerpo (Shingleton 2010).

En un intento por unificar estos estudios en un concepto coherente y para evitar
confusiones, Huxley trabajé con Georges Tessier para proponer una terminologia que
describiese estas relaciones de escala, concluyendo que estas relaciones podrian ser

descritas usando la ecuacion lineal simple:

logy=blogx+alog




donde x es el tamario del cuerpo, y es el tamafio del érgano , log a es [a interseccion
de la linea en el eje y, y b es la pendiente de la linea , también conocida como el
coeficiente alométrico (West 1997). Cuando el érgano tiene una tasa de crecimiento
mayor que el cuerpo en su conjunto, b > 1, y se llama alometria positiva. Cuando el
organo tiene una tasa de crecimiento mas baja que el cuerpo en su conjunto, b < 1,y
se llama alometria negativa. Cuando un érgano crece al mismo ritmo que el resto del
cuerpo, b = 1, y se llama isometria. Tal érgano mantiene un tamafio constante durante

todo el desarrollo (West 1997, Shingleton 2010).

1.2.2 Ampliar el concepto de Alometria

Huxley y Tessier estaban principalmente interesados en la relacion entre un drgano y el
tamario del cuerpo a lo largo del desarrollo (Huxley y Tessier 1936). Sin embargo, otros
investigadores reconocieron que muchos de los rasgos fisiolégicos (por ejemplo, la
tasa metabolica) (Kleiber 1932, Cheverud 1970) y los rasgos ecolégicos (por ejemplo,
velocidad de funcionamiento) también aumentan con el tamaiio corporal. Ademas, se
observé este escalamiento incluso cuando la variacién de estos rasgos y el tamafio
corporal no eran una consecuencia de la progresion en el desarrollo (Cheverud 1970).
Debido a esto, el término alometria se ha utilizado para describir [os diferentes tipos de
variacion biologica (Cheverud 1970). Cuando X e Y son caracteristicas medidas en el
mismo individuo a fravés de su desarrollo, la relacion se denomina alometria
ontogénica (Gould 1966, Cheverud 1970, Miller 1973). Cuando se miden en diferentes
individuos para la misma etapa de desarrollo dentro de una poblacion o especie se
denomina alometria estatica (Cheverud 1970, Gayon 2000). Y Cuando se miden en

diferentes especies se denomina alometria evolutiva (Cheverud 1970, West 1997).




1.3 Hipotesis
Dado que los ciclos respiratorios en insectos representan la mayor proporcion del
intercambio de gases durante la fase de reposo se espera que tanto los componentes
temporales (duracion de cada fase del ciclo), los componentes estructurales
(periodicidad, frecuencia y amplitud), y los valores asociados directamente al
intercambio gaseoso (e.g.: tasa de produccién de CO, y/o volumen de CO;) se

relacionen alométricamente con [a masa corporal.

1.4 Objetivos

1.4.1 Objetivo general

Analizar el intercambio gaseoso en el fasmido altoandino Agathemera crassa y sus
relaciones alométricas con respecto a la masa corporal, poniendo especial énfasis en

las tres fases del ciclo respiratorio discontinuo.

1.4.2 Objetivos especificos

a) Determinar si existe relacién entre la presencia del ciclo respiratorio discontinuo
y la masa corporal.

b) Analizar las relaciones alométricas existente entre la tasa de produccion de
CO., el volumen de CO, emitido y la duracion de cada fase, con respecto a la
masa corporal.

c) Determinar cada fase del ciclo respiratorio y analizar los aspectos relacionados
a su estructura (amplitud, frecuencia y periodo) en un gradiente de masas
corporales.

d) Comparar los resultados obtenidos con otros taxones ya documentados.
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2. METODOLOGIA

2.1. Modelo de estudio

Agathemera crassa Blanchard, 1851 (Phasmatodea: Agathemeridae) es un fasmido
que habita ambientes cordilleranos de Chile central, desde el rio Aconcagua (Region
de Valparaiso) hasta las Termas del Flaco (Region del Lib. Bdo. O'Higgins), por sobre
la linea de bosques hasta los 3000 m s.n.m., aproximadamente (Camousseight 1995,
Vera et al. 2012). Este presenta un ciclo de vida hemimetabolo y puede ser encontrado
en solitario, en pareja o en grupos con proporciones de sexo y de tamaifio corporal
variables, bajo y entre rocas, las que generaimente se ubican cercanas a su alimento
principal, Acaena sp.. Los datos obtenidos hasta la fecha permiten proponer a
Agathemera crassa como una especie de habitos nocturnos, que presenta un pico de
actividad durante el periodo de oscuridad (Camousseight 1995, C. Veloso,
comunicacion personal).

Machos y hembras poseen un marcado dimorfismo sexual en cuanto a tamario
corporal, alcanzando una masa de 4 g y 13 g, respectivamente (Thienel 2010).
Agathemera crassa es el Unico fasmido en que se ha documentado el patron de
intercambio gaseoso discontinuo (Thienel 2012), y en la actualidad no se ha registrado

otro insecto con mayor masa que lo posea.

2.2. Captura y Mantencién

Durante los meses de Abril y Septiembre de 2013, se capturd un total de 57 individuos
en un gradiente de masa corporal, es decir, desde estadios tempranos de desarrollo
hasta el estado adulto. La captura se realizé en la localidad altoandina de Farellones
(33° 22" S 70° 17" O, 2400 m s.n.m.), Region Metropolitana, Chile central. Esta

localidad presenta un clima mediterraneo con precipitaciones invernales de nieve y una
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estacion seca de cuatro a cinco meses. Su temperatura diaria minima puede bajar
levemente los 0 °C en época invernal y su temperatura diaria maxima puede alcanzar
los 35°C en la estacién seca.

Una vez trasladados los animales al laboratorio y durante toda su permanencia, estos
fueron dispuestos en cajas plasticas separadas por sexo, denfro de camaras termo-
reguladas con foto-periodos diarios de L:O de 12:12 hrs. y con un ciclo térmico de 15:5

°C, y alimentados con una dieta ad libitum de Acaena splendens, su alimento natural.

2.3. Respirometria

El respirémetro utilizado fue similar al de otros autores (e.g. Chown & Holter 2000,
Davis et al. 1999, Duncan & Byrne 2000, Chappell & Rogowitz 2000, Lighton & Turner
2004, Nespolo et al. 2007, Snelling et al. 2012), el que consiste en un sisterna abierto
de flujo continuo (200 ml min-1), con aire al cual se le removi6 el CO; y el vapor de
agua presentes, utilizando columnas de cal de hidroxido de bario (Baralyme®) y
sulfato de calcio anhidrido (Drierita®), respectivamente. En este estado, el aire ingresa
a la camara metabdlica de vidrio (aquella que contiene el animal), la que se encuentra
dentro de la camara termo- y foto-regulada. Posteriormente, el aire fluye a través de un
analizador de vapor de agua Sable Systems International® (Las Vegas, Nevada,
EEUU), modelo RH-300, luego del cual el aire se filtra nuevamente por Drierita®, para
luego pasar por el analizador de CO, Sable Systems International®, modelo FOXBOX.
Finaimente, a través de la interfase UI2 de la misma marca anterior, los datos son
exportados al computador, en donde son analizados mediante el software ExpeData
(Sable Systems International®) versién 1.0.3. Tanto al inicio como al término de la
medicion, se realizdé una linea de base de 15 min para estabilizar los niveles de los

gases del sistema.
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Las mediciones tuvieron una duracién de 24 hrs, con el fin de registrar el mayor
numero de ciclos IGD realizados por el animal en reposo a una temperatura de 15°C,
con un foto-periodo L:O de 12:12 hrs.

Los individuos fueron agrupados de acuerdo a su masa corporal en tres grupos
diferentes, individuos con masa <2 g, individuos con masa entre 2 y 4 g e individuos

con masa >4 g, la cual fue registrada con una balanza digital de precisién + 0,01 g.

2.4. Determinacién del ciclo IGD
La determinacién del patrén de intercambio gaseoso discontinuo se identifico mediante
la presencia de las tres fases que lo conforman; la fase C, la fase F y la fase O, el cual

realiza el animal Unicamente en periodo de reposo.

2.5. Componentes evaluados

Los componentes evaluados del ciclo IGD fueron basicamente los asociados al
intercambio gaseoso (tasa de produccién de CO, y volumen de CO; emitido), los
asociados a su temporalidad (tiempo total del ciclo y de cada una de sus fases) y los
asociados a su estructura (periodo, frecuencia y amplitud), los cuales fueron obtenidos

en su totalidad del software ExpeData (Sable Systems International®) version 1.0.3.

2.6. Alometria y andlisis estadistico

Se calculo la media aritmética + DE de cada uno de los componentes descritos
anteriormente en todos los animales medidos, esta se calculd para el total del ciclo IGD
y para cada una de sus fases.

Se transformaron los datos obtenidos a Logyg y se realizaron graficas de cada uno de

los componentes en relacidn a la masa corporal de los animales. Todas las graficas
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fueron elaboradas en el software STATISTICA version 10.0 (StatSoft). Luego se
realizaron regresiones lineales en cada uno de los anélisis, obteniendo una ecuacion
lineal de los datos con su respectivo R?. En todos los analisis se trabajé con un nivel de
significancia del 0,05%.

Los exponentes alométricos se compararon mediante una Prueba de t, con la cual se
analizo6 si los exponentes obtenidos en las ecuaciones diferfan del esperado por
isometria, de acuerdo a esto se clasificaron los resultados en: relaciones alométricas
negativas, relaciones isométricas y relaciones alométricas positivas, segln
corresponda. En este andlisis se trabajoé igualmente con un nivel de significancia del

0,05%.
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3. RESULTADOS

3.1 Presencia del ciclo IGD con respecto a Ia masa corporal

De los 57 animales utilizados para respirometria, 19 corresponden a animales con

masas < 2 g (33,33%), 18 a animales con masas entre 2 y 4 g (31,58%) vy 20 a
animales con masas > 4 g (35,09%). De estos 57 animales, 24 exhibieron el ciclo IGD
en periodo de reposo (42,11%), los cuales son el foco de la presente investigacion, y
cubren un rango de masa que va desde los 0,452 a los 9,199 g.

La presencia del ciclo IGD en cada grupo fue de un 52,63% en animales con masa < 2
g, un 55,56% en animales con masa entre 2y 4 g y un 20% en animales con masa >4
g (Fig. 2).

19 18 20

3,
100% OPresencia IGD
80% M Ausencia 1GD

e

Porcenta

60%
40% -
20%
0% -

<2 2a4 >4

Masa corporal (g)
Figura 2. Presencia del ciclo IGD con respecto a la masa corporal. Se indica un n=19 para animales con
masa <2 g, un n=18 para animales con masa entre 2 y 4 g y un n=20 para animales con masa >4 g.
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respecto a la masa corporal

Independiente de la masa corporal, los animales permanecen un méyor porcentaje del
ciclo IGD en fase F (mayor a un 56%)(Fig. 3), seguido de la fase O (entre un 18% vy un
26%) y la fase C (bajo un 18,1%) (Fig. 3). Los animales con masa <2 g son los que

presentan un mayor porcentaje de permanencia en la fase O, pero poseen el menor
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porcentaje en la fase F, mientras que los animales con masa entre 2 y 4 g presentan
un porcentaje de permanencia intermedio tanto en la fase F como en la fase O.
Finalmente los animales con masa > 4 g presentan el mayor porcentaje de
permanencia en la fase F, y el menor porcentaje de permanencia en la fase O. (Fig. 3)
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Cerrada Flutter Abilerta

Fase del Ciclo IGD

Figura 3. Relaciéon porcentual de la duracién de cada fase del ciclo IGD con respecto a la masa
corporal. En la barra blanca se indican los animales con masas <2 g, en la barra gris se indican los
animales con masas entre 2 y 4 g, y finalmente en ia barra negra los animales con masas >4 g.
Ademas se muestra el error estandar en cada grupo sefialado.

3.3 Alometria Asociada al intercambio gaseoso

3.3.1 Relaciones alométricas entre Ja tasa de produccion de CO; y la masa corporal

La tasa de produccion de CO, de A. crassa en reposo es dependiente de la masa
corporal en todas las fases del ciclo IGD (p<<0,05) (Fig. 4). Los exponentes
alomeétricos obtenidos son 0,805+0,069 para el total del ciclo IGD, 0,769+0,096 para la
fase C, 0,793:0,085 para la fase F y 0,931£0,074 para la fase O (Fig. 4). Al comparar
los distintos exponentes alométricos obtenidos en el analisis, con el propuesto por
Lighton & Fielden para metabolismo de insectos y arafias en reposo (0,825),

obtenemos que la tasa de produccion de CO, para el total del ciclo IGD posee una
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Log tasa produccién de CO,

relacion isométrica con respecto a la masa corporal (Prueba de t: tp3=1,409; p>0,05).
En las distintas fases vemos que existe una relacion alométrica negativa para la fase C
(Prueba de t: t23=2,853; p<0,05), una relacion alométrica negativa para la fase F
(Prueba de t: t3=1,832; p<0,05) y una relacién alométrica positiva para la fase O
(Prueba de t: t23=7,017; p<0,05). Los resultados indican que la masa corporal explica
casi en su totalidad la tasa de produccién de CO, en todos las fases del ciclo IGD

(r*>0,75) (Fig. 4).
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Figura 4. Relaciones alométricas entre la tasa de produccion de CO. y la masa corporal. A: Total ciclo
IGD (Isométrico), B: Fase C (Alometria negativa), C: Fase F (Alometria Negativa), D: Fase O
(Alometria Positiva).
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3.3.2 Relaciones alométricas entre la tasa de produccién de CO, masa especifica yla

masa corporal

La tasa de produccidn de CO, masa especifica de A. crassa en reposo es dependiente
de la masa corporal en todas las fases del ciclo IGD (p<0,05), a excepcion de la fase
0O, donde no hay evidencias de una correlacién de esta con la masa corporal (p=0,362)
(Fig. 5). Los exponentes alométricos obtenidos son -0,195+0,070 para la produccidn
total del ciclo IGD con respecto a la masa corporal, -0,231x0,097 para la fase C, -
0,207£0,084 para la fase F y -0,069x0,074 para la fase O (Fig. 5). Al comparar los
exponentes alométricos obtenidos en el andlisis, con el esperado por isometria (-0,25),
tenemos que la tasa de produccién de CO, masa especifica posee una relacién
alometrica negativa con la masa corporal (Prueba de t: ty3=3,849; p<0,05), una
relacion isométrica en la fase C (Prueba de t ty3=1,010; p>0,05) y una relacion
alométrica negativa en la fase F (Prueba de t: t3=2,916; p<0,05). Los resultados
indican que la masa corporal explica en un bajo porcentaje la tasa de produccion de

CO, masa especifica (r°<0,30) (Fig. 5).
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Figura 5. Relaciones alométricas entre la tasa de produccion de CO: masa especifica y la masa
corporal. A: Total ciclo IGD (Alometria negativa), B: Fase C (Isometria), C: Fase F (Alometria
Negativa), D: Fase O.

3.3.3 Relaciones Alométricas entre el Volumen de CO.,emitido y la masa corporal

El volumen de CO, emitido por A. crassa en reposo es dependiente de la masa
corporal en todas las fases del ciclo IGD (p<<0,05) (Fig. 6). Los exponentes
alométricos obtenidos en el analisis son 1,060+0,125 para el total del ciclo IGD, 1,037
10,144 para la fase C, 1,171+0,228 para la fase F y 1,065+0,085 para la fase O (Fig.
6). Al comparar los exponentes alométricos obtenidos, con el esperado por isometria
(1), observamos que existe una relacion alométrica positiva para el volumen total de
CO; emitido con respecto a la masa corporal (Prueba de t: t23=2,353; p<0,05), una
relacion isomeétrica en la fase C (Prueba de t: t3=1,266; p>0,05), una relacion

alométrica positiva en la fase F (Prueba de t: t23=3,674; p<0,05) y una relacion
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alomeétrica positiva en la fase O (Prueba de t: t3=3,746; p<0,05). Los resultados
indican que tanto para la fase C como para la fase O, la masa corporal explica casi en

su totalidad el volumen de CO, emitido por los animales (r*>0,70), mientras que para la

fase F se obtiene una menor correlacion (r°=0,54) (Fig. 6).
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Figura 6. Relaciones alometricas entre la el volumen de CO; emitido y la masa corporal. A: Total ciclo
IGD (Alometria positiva), B: Fase C (Isometria), C: Fase F (Alometria positiva), D: Fase O (Alometria
positiva)

3.4 Alometria asociada a los componentes temporales

3.4.1 Relaciones alométricas entre la duracion de cada fase y la masa corporal

La duracion del total del ciclo IGD y la duracion de las fases que lo componen, son
dependientes de la masa corporal (p<0,05) (Fig. 7). Los exponentes alométricos

obtenidos en el analisis son 0,346+0,107 para la duracion total del ciclo IGD

]
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0,285+0,105 para la fase C, 0,464+0,173 para la fase F y 0,141+0,044 para la fase O
(Fig. 7). Al comparar los exponentes alomeétricos con el esperado por isometria (1/3),
observamos que existe una relacion isométrica entre la duracion total del ciclo IGD la
masa corporal (Prueba de t: t23=0,577; p>0,05), una relacién alométrica negativa para
la fase C (Prueba de t: t23=2,249; p<0,05), una relacion alométrica positiva para la fase
F (Prueba de t: t23=3,714; p<0,05) y una relacion alométrica negativa para la fase O
(Prueba de t: t(23=21,433; p<0,05). Los resultados indican que la masa corporal explica
en un bajo porcentaje la duracion total del ciclo IGD y la duracién de cada una de sus

fases (r’<0,35) (Fig. 7).
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Figura 7: Relaciones alométricas la duracion del ciclo IGD y masa corporal. A: Total ciclo IGD

(Isometria), B: Fase C (Alometria negativa), C: Fase F (Alometria positiva), D: Fase O (Alometria
negativa)
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3.4.2 Relaciones alométricas entre la duracion de cada fase del ciclo IGD y la

duracion total
La duracion de cada fase del ciclo IGD es dependiente de la duracidn total de este en
todos los casos (p<0,05) (Fig. 8). Los exponente alométricos obtenidos para cada fase
son 0,608+0,152 para la fase C, 1,503+0,073 para [a fase F y 0,286+0,062 para la fase
O (Fig. 8). Al comparar los exponentes alométricos con el esperado por isometria (1),
observamos que existe una relacion alométrica negativa entre la duracién de la fase C
y la duracién total del ciclo IGD (Prueba de t: t23=12,645; p<0,05), una relacién
alométrica positiva para la duracién de la fase F (Prueba de t: t3=33,756; p<0,05) y
una alometria negativa para la duracién de la fase O (Prueba de t: {3=56,410;
p<0,05). Se observa que la duracién total del ciclo IGD explica casi en su totalidad la
duracion de la fase F (r?=0,95), mientras que para las fases cerrada y abierta explica

en un menor porcentaje (?<0,50) (Fig. 8).

22




1,3; A.Fase Cerrada 2,0, B. Fase Flutter _
12 Alometria (-) ., 9 18 Alometria (+) | -
1,1}[y=-0,1203 +0,6083%;| * e g Spe®
p = 0,0008; 2 = 0,4218 e ' e
1,0 . .
) R r . . 1.4 "'q
09 ' .
- 12 e
08 o .2
07 S hs g
I L . & P .
. 08 A 08 g
T i Sl . el y =-1,0899 + 1,503*;
s | 05 . 1 | p = 0.0000; r* = 0,9512
| oa 0.4
g_ ‘ 12 14 186 18 20 11 1,2 1,3 14 15 16 1,7 1.8 19 20 21
E
2 C. Fase Abierta
i; 1,15 Alometria (-) .
-
° 1,10||y = 0,5243 + 0,2859"x; ' =
-~ p = 0,0001; r? = 0,4886 ™
1,05 o .
1,00 . =
L (]
0,95 . o .
0,90 o aY .
e
0,85} * Y .
0,80
12 1.4 16 18 2,0

Log duracion total del ciclo IGD (Min)

Figura 8: Relaciones alométricas la duracion cada fase del ciclo IGD y la duracion total de este. A;
Fase C (Alometria positiva), B: Fase F (Alometria positiva), C: Fase O (Alometria negativa).

3.5 Alometria asociada a los componentes estructurales

3.5.1 Relaciones alométricas entre los componentes estructurales del ciclo IGD y la

masa corporal

Tanto el periodo, como la frecuencia y la amplitud del ciclo IGD son dependientes de la
masa corporal (p<0,05) (Fig. 9). Los exponentes alométricos resultantes en cada uno
de los casos son 0,283%0,101 para el periodo, -0,283+0,101 para la frecuencia y
0,944+0,086 para la amplitud (Fig. 9). Al compara los exponentes alométricos con los
esperados por isometria (Periodo=0,33; Frecuencia=0,33; Amplitud=1), observamos

que existe una relacion alométrica negativa entre el periodo del ciclo IGD y la masa
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corporal (prueba de t: t3=2,425; p<0,05), una relacién alométrica negativa para la
frecuencia (prueba de t: t,3=2,425; p<0,05) y una relacion alométrica negativa para la
amplitud (prueba de t: t23=3,184; p<0,05). La masa corporal explica casi en la totalidad

la amplitud del ciclo IGD (r’=0,85), mientras que el periodo y la frecuencia son

explicados en un bajo porcentaje por la masa corporal de los animales (r°<0,3) (Fig. 9).
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Figura 9: Relaciones alométricas de los componentes estructurales del ciclo IGD y la masa corporal.
A: Periodo (Alometria negativa), B: Frecuencia (Alometria negativa), C: Amplitud (Alometria negativa)
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Tabla 1: Resultados para los diferentes grupos de individuos en el total del ciclo IGD y en cada una de

sus fases
<2 g (n=10) 2y44q({n=10) >4 g (n=4)
Media DE Media DE Media DE

Mb (@) 0,858 0,269 3,061 0,222 8,237 0,962
Tasa Emisién CO, (uL CO; b 61,683 31,587 188,83 54,401 324,275 67,398
Tasa Emigion CO; (UL COz h' g*) 71,643 23,077 61,427 15,633 39,566 8,437
VCO2 (UL CO2) 35,906 23,598 170,006 98,159 300,708 101,903
Duracién total IGD (min) 30,661 15065 57,102 25,746 58,866 20,27
Periodo (min) 31,337 17,646 51,414 19,082 46,758 9,007
Frecuencla (min™) 0,039 0,017 0,023 0,011 0,022 0,005
Amplitud ml CO, k™) 0,233 0,122 0,788 0,363 1,869 0,843
Fase C

Tasa Emisién CO; {ul. CO; h™) 24392 12,0593 78,535 26448 114,707 16,624

Tasa Emisién CO; (L. CO, k' g™y 29,327 13,460 25,806 9,0863 14,164 3,149

VCO: (UL COZ) 2,242 1,723 12,329 5,539 18,685 9,669

Duracidn (min) 5,501 3,174 10,087 3,717 9,67 4,803
FaseF

Tasa Emisién COz (L CO, h™") 39,3245 51,386 114461 181,449 196,855 259,153

Tasa Emisién COz (UL CO: W' g™) 45,399 18,814 37,443 11,619 23,861 4,299

VCO, (L CO3) 16,008 18,558 74,819 69,032 120,506 71,689

Duracién {min) 17,296 13,362 35,532 23,151 38,829 20,634
Fase O

Tasa Emisidh CO, (uL CO h™) 120,813 51,386 435221 181,449 911,339 259,153

TasaEmision CO, (WL CO:h' g7} 140,456 38,952 141,405 54,925 110,618 29,398

VCO; {pL CO) 16,665 8,0407 82,858 33,697 149753 42,014

Duracién {min) 8,046 0,894 11,482 1,598 10,367 2,72
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Tabla 2: Resultados de las relaciones alométricas en toda la ontogenia de Agathemera crassa, en el
total del ciclo IGD y en cada una de sus {ases.
* Exponente alométrico esperado segitn Lighton & Fielden, 1995.
**Exponente alométrico esperado por Isometria.

Exponente Exponente
p Alométrico Alométrico | Prueba
Ecuaclén Lineal R? |cCorrelacion Obtenido Esperado det Relacion
Produccién
CO:/Masa Corporal
Total Ciclo IGD y=0,805x+1,831 0,858  <0,00001 0,805+0,069 0,825* >0,05 lsométrica
Fase C y=0,769%+1,434 0,743  <0,00001 0,76910,096 0,825* <0,05 Alométrica (-)
Fase F y=0,793x+1,617 0,799 <0,00001 0,793+0,085 0,825" <0,05 Alométrica (-)
Fase O y=0,931x+2,134 0,878  <0,00001 0,93110,074 ¢,825* <0,05 Alométrica (+)
Produccién €O, masa
especifical Masa
Corporal
Total Cicle IGD  y=-0,195x+1,33 0,262 <0,05 -0,195+0,070 -0,25* <0,05 Alométrica (-)
Fase C y=-0,231x+1,43 0,207 <0,05 -0,2310,097 -0,25™ >0,05 Isométrica
Fase F y=-0,207x+1,62 0,213 <0,05 -0,207+0,084 -0,25** <0,05 Alométrica (-)
Fase O y=-0,069x+2,13 0,038 >0,05 -0,069+0,074 -0,25* - -
Volumen CO./Masa
Corporal
Total Ciclo IGD y=1,060x+1,589 0,767  <0,00001 1,060£0,125 ™ <0,05 Alométrica (+)
Fase C y=1,037x+0,422 0,701 <0,00001 1,037 £0,144 1 >0,05 Isométrica
Fase F y=1,171x+1,085 0,544 <0,0001 1,174+0,228 ™ <0,05 Alométrica (+)
Fase O y=1,065x+1,300 0,877 <0,00001 1,065+0,085 1™ <0,05 Alométrica (+)
Buracién
Fase/Masa Corporal
Total Ciclo IGD y=0,346x+1,497 0,324 <0,05 0,34610,107 0,33** >0,05 Isométrica
Fase C y=0,285+0,766 0,25 <(),05 0,285+0,105 0,33"* <0,05 Alométrica {-}
Fase F y=0,464x+1,177 0,246 <0,05 0,46410,173 0,33 <(0,05 Alométrica (+)
Fase O y=0,141+0,939 0,321 <0,05 0,141+0,044 0,33 <0,05 Alométrica (-)
Duracién
Fase/Duracién Total
Fase C y=0,608x-0,120 0,422 <0,001 0,608x0,152 il <0,05 Alométrica {-)
Fase F y=1,503x-1,080 0,951  <0,00001 1,503+0,073 e <0,05 Alométrica (+)
Fase O y=0,286x+0,524 0,489 <0,001 0,286+0,062 1™ <D,05 Alométrica (-)
i Periodo /Masa
Corporal vy=0,283x+1,488 0,263 <0,05 0,283+0,101 0,33 <0,05 Alomeétrica {-)
Frecuencia /Masa
Corporal y=-0,283x-1,488 0,263 <0,05 -0,28310,101 0,33* <0,05 Alométrica (-}
Amplitud /Masa
Corporal y=0,944x+2,397 0846  <0,00001 0,94410,086 T <0,05 Alométrica {-)
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Figura 10: Variacion del ciclo IGD en Agathemera crassa al aumentar la masa corporal. A

Hembra 0,800 g.; B: Macho 2,884 g.; C: Hembra 8,002 g. A mayor masa se observa una

disminucion de la frecuencia y un aumento de la amplitud del ciclo IGD.
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4. DISCUSION

4.1 Contribucién al estudio del ciclo IGD

Una importante contribucién de este estudio, es que el patrén respiratorio discontinuo
se exhibe en tfodos los estados de vida de Agathemera crassa, desde los 0,45 g
(primeros estados de vida), hasta los 9,20 g (individuos adultos) (La Figura 10 muestra
los patrones de intercambio gaseoso discontinuo en los diferentes grupos). Esto solo
se ha documentado en Snelling et al. (2012) para el ortdptero Locustra migratoria, pero
la presente investigacion es la primera en documentarlo para un fasmido.

Otra importante contribucién es que casi la totalidad de las investigaciones realizadas
en este ambito, han sido en insectos holometabolos, y las escasas investigaciones
publicadas a la fecha para hemimetabolos, solo trabajan con individuos adultos (a
excepcion de Snelling et al. (2012), por lo que esta investigacién es una contribucién a
los primeros hallazgos de la presencia del ciclo IGD en el desarrollo total de una
especie.

4.2 Efecto de Ia masa corporal en el ciclo IGD

Existe una presencia similar del ciclo IGD en individuos con masas <2 g e individuos

3

con masas entre 2 y 4 g, un 52,63% y un 55,56%, respectivamente. Lo cual no se
evidencia en individuos con masas >4 g (solo el 20% presentd el ciclo), estos son
animales en estado adulto, principalmente hembras, que pudieron presentar un
aumento de su metabolismo debido a la posible presencia de huevos en su interiar, lo
cual se evidencié de manera directa en algunos individuos durante su permanencia en
el laboratorio, en consecuencia, este permanente estado de actividad dificultaria la
realizacion del ciclo IGD, puesto que este solo se presenta en estado de reposo.

La presencia del ciclo IGD también se pudo ver afectada por el alto grado de

infestacion por parasitos que presentaban los animales, puesto que se evidencio la
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salida de larvas desde el interior de los individuos tanto antes, durante como después
de las mediciones realizadas, estas larvas son larvas de tercer instar del tachinido
parasitoide Phasmovora phsmophagae que emergen del hospedero para pupar
(Thienel 2010, Reyes 2013), lo cual pudo afectar directamente el metabolismo de
algunos animales, impidiendo que entraran en estado de reposo y por ende la
realizacion del ciclo IGD. Se conoce que este parasitoidismo afecta a todos los estados
en el desarrolio de Agathemea crassa (Reyes 2013), pero se desconoce si este
afectaria en igual magnitud a todos los estados, de ser cierta esta afirmacién los
resultados también se verian sesgados por esta condicion de parasitismo, al impedir la
entrada a un estado de reposo.

Al presentarse el ciclo IGD, se observa que en todos los estados de desarrollo de
Agathemera crassa existe una mayor permanencia de los individuos en la fase F,
llegando a valores en tiempo mayores al doble que los de la fase O y mayores al triple
que los de la fase C. Varios estudios han sugerido que las diferencias en las
duraciones proporcionales del ciclo IGD (especialmente para la duracion de la fase F),
podrian reflejar adaptaciones del ciclo IGD a diversas condiciones ambientales, en
particular a la disponibilidad de agua (Lighton 1990 ; Davis et al, 1999; Bosch et al.
2000; Duncan et al 2002a, Lighton et al., 1993a). Puesto que si el intercambio de gases
es predominantemente por conveccidn, la difusion de agua hacia el exterior se reduce
al minimo y por ende el aumento de la permanencia en la fase F dara lugar a una
mejor conservacion de agua (Kestler 1985).

A pesar de la mayor permanencia en fase F por todos los individuos, se observa que
ésta presenta cierta inestabilidad en su duracion tanto entre individuos del mismo
grupo, como en el mismo individuo (Figura 11) (Tabla 1), llegando a ser mayores al

300% en algunos casos. Para esto no encontramos explicacion en las publicaciones
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Volumen de CO,
(pl. COy)

hasta la fecha, por lo que Agathemera crassa podria ser un buen sujeto de estudio
para realizar las primeras indagaciones de esta anomalia en futuras investigaciones.

De acuerdo al porcentaje de permanencia en cada fase del ciclo IGD (Figura 3), se
podria sefialar que para los distintos grupos no se aprecian diferencias en el porcentaje
de permanencia en la fase C, mientras que para la fase F los individuos al aumentar
su masa corporal permanecerian un mayor porcentaje en esta, lo contrario ocurriria

para la fase O.

1.4
1.2~
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0.1
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Tlempo (horas)

Figura 11: Variacion en la duracién de la fase F, en la cual se aprecia que esta
puede mostrar una diferencia de hasta 300% en el mismo animal

4.3 Aproximacién alométrica

4.3.1. Tasa de produccién de CO,

Utilizando una aproximacion alométrica, se encuentra que la produccién total de CO,
en el ciclo IGD es isométrica con la masa corporal (p<0,00001), lo que no ocurre para
las diferentes fases por separado. En la fase C y F se observa una alometria negativa,
por lo que individuos mas pequefios presentan una tasa de produccién de CO,
proporcionalmente mayor en comparacion a los adultos. Lo contrario ocurre en la fase
abierta, donde se observa una alometria positiva. Estos resultados pueden variar su
interpretacion debido al exponente alométrico esperado que se utllice, en esta

investigacion se utilizé el propuesto por Lighton & Fielden (1995) (0,825}, pero existen
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otros como el propuesto por Kleiber (0,75) o el esperado por relacion superficie
volumen (0,67). Gessaman (1987) menciona que la produccién de CO; es especie
especifico y depende de la metodologia utilizada, debido a esto creemos que el andlisis
realizado por Lighton & Fielden (1995) es el mas adecuado para nuestro trabaijo,
debido a que est& orientado a insectos y no a todos los taxas. El exponente alométrico
obtenido por Snelling et al. (2012), se asemeja mas al propuesto por Lighton & Fielden

(1995), al igual que en esta investigacion.

4.3.2. Tasa de produccion de CO, masa especifica

En la relacién alométrica entre la tasa de produccion de CO; masa especifica y la masa
corporal, en general se observan exponentes menores al esperado (alometria
negativa), similares resultados se observan en Snelling et al. (2012) para Locustra
migratoria, esto implica que existe una baja diferencia proporcional del metabolismo
por gramo de individuos pequefios en comparacién a los aduitos. Solo la fase cerrada
muestra una relacion isométrica, por lo que no hay diferencias proporcionales entre la
produccion de CO, masa especifica en individuos pequefios y adultos, esto es
esperable puesto que en la fase cerrada el intercambio gaseoso se lleva a cabo
solamente por difusion entre el exoesqueleto del animal y el medio que lo rodea, lo que
baja la probabilidad de interferencia de cualquier variable que pueda infiuir en el
metabolismo del individuo en esta fase. Ademas se observa que la fase abierta no
evidencia una relacion alométrica, por lo que individuos pequerios no presentarian

diferencias en la produccion de CO, masa especifico a lo largo de su desarrollo.
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4.3.3. Volumen de CO. emitido

En general el volumen de CO, emitido es proporcionalmente mayor en individuos
adultos que en pequenios (alometria positiva), a excepcion de la fase cerrada, en la
cual se observa que existe una isometria, lo cual es esperable debido al mismo motivo
que en el caso anterior, el intercambio gaseoso en esta fase se realiza basicamente
por difusion entre el exoesqueleto del animal y el medio que lo rodea, por lo que el
volumen de CO, emitido sera proporcional a la relacion superficie volumen total del

cuerpo que presenta el individuo.

4.3.4. Temporalidad

La temporalidad total del ciclo IGD y de sus fases, no se explica en un gran porcentaje
por la masa corporal (r’<0,35), por lo que es posible que ofras variables estén
influyendo en su temporalidad, tal como pueden ser Ia presién atmosférica (Davis et al.
1999, Snelling et al. 2012), la temperatura (Davis et al. 1999, Snellig et al. 2012,
Thienel 2012), el sexo (Thienel 2012} entre otros factores que no han sido
documentados (estacionalidad, estados de reproduccion, parasitismo).

En referencia a la duracion total del ciclo IGD, vemos que existe una isometria entre las
variables relacionadas, por lo que no existen diferencias proporcionales en la duracién
total del ciclo a lo largo de todo el desarrollo de los animales. Al relacionar la
temporalidad de las fases con el total del ciclo IGD, se observa que la duracion de la
fase F se ve explicado casi en su totalidad por la duracién total del ciclo IGD (r=0,95),
lo que se debe a que casi la totalidad de la duracion del ciclo IGD esta dada por la
fase F, asi se estaria graficando una variable consigo misma, lo que daria respuesta a

este alto porcentaje de correlacion entre las variables (Figura 8).
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Al observar las relaciones alométricas entre los componentes estructurales del ciclo
IGD y la masa corporal, obtenemos que tanto para la frecuencia como para el periodo
existe una baja correlacion entre estas variables y la masa corporal (r=0,26), lo
contrario ocurre con la amplitud, donde la masa corporal explica casi en la totalidad
nuestro modelo (r=0,94). La frecuencia del ciclo IGD obtenida en nuestros resultados,
es muy similar a la ya documentada en otros estudios (-0,25) (Terblanche et al. 2008,
Snelling et al. 2012), lo que indica que Agathemera crassa no se desvia

significativamente de la frecuencia del ciclo IGD mas comiin en insectos.
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