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RESUMEN
El cambio climatico ha llamado crecientemente la atencién de los investigadores durante
las Gltimas décadas, en particular, debido a la prediccién de una aceleracion en las presentes
y futuras tasas de calentamiento. Dado que las fluctuaciones y ¢l aumento de la temperatura
influyen en los patrones de distribucién geogrifica de los organismos, se espera que el
calentamiento global afecte de manera significativa los patrones de distribucion de las
especies y a la biodiversidad en general. Los limites de distribucién de las especies estarian
estrechamente ligados a su fisiologfa, por lo que el analisis de las tolerancias fisiologicas a
lo largo de gradientes geogrificos, podrfa ayudar a entender cémo los organismos
responderian al calentamiento global. En este estudio, se investigé Ia tolerancia fisioldgica
a la temperatura en dos poblaciones de una especie de roedor que habitan en los limites de
su distribucién geografica. Se determiné la expansibilidad metabdlica y el rango de
tolerancia térmica (temperaturas criticas maximas -CTmax- y minimas -CTmin-), como una
medida de tolerancia fisioldgica, en individuos de dos poblaciones de Phyllotis darwini,
provenientes de una zona desértica (Region de Atacama) y una zona templada (Regién del
Bio-Bio). Los resultados indican la existencia de diferencias significativas en algunas de las
variables fisiolégicas que fueron analizadas, principalmente en relacion a la mdxima
capacidad termogénica de los roedores. Asi, los roedores de la zona templada exhibieron
una expansibilidad metabélica significativamente mayor que los individuos del desierto,
mientras que las poblaciones no difirieron en el rango de tolerancia térmica. Estos
resultados concuerdan con lo descrito previamente, en el sentido de que mayores latitudes,
donde existe una mayor fluctuacion estacional, menores temperaturas minimas y una mayor
productividad, se verian beneficiados los individuos que presentan una mayor

expansibilidad metabolica. Ademds, la similitud en CTmax entre ambas poblaciones sugiere
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que P. darwini provenientes de la zona descrtica se encontrarian més vulnerables ante el
calentamiento global, que la poblacion de la zona templada ya que su CTmax estd mas

proxima a las temperaturas méximas registradas en su ambiente; asi un incremento en

temperatura podria sobrepasar sus capacidades termorregulatorias.




ABSTRACT

In recent decades, Climate change has increasingly drawn the attention of researchers,
particularly due to acceleration in rates of warming. Since both fluctuations and increased
temperature influence patterns of geographical distribution of organisms, it is expected that
global warming will significantly affect the distribution ranges of species and biodiversity
in general. Distribution limits of the species would be closely related to physiological traits.
In this vein, the analysis of physiological tolerances along geographical gradients, might be
useful to understand the organismal response to global warming. In this study, temperature
tolerance in two populations of rodents that inhabit the limits of their geographical
distribution was investigated. As a measure of physiological tolerance, the metabolic
expansivity and ranges of thermal tolerances (maximum and minumum critical
temperatures--CTmax and CTmin) were determined in individuals from two populations of
Darwin's leaf-eared mouse, a desert area (Atacama Region) and a temperate zone (Bio Bio
Region). The results indicate the existence of significant differences in some physiological
variables that were analyzed, mainly in relation to the maximum thermogenic capacity of
rodents. Thus, rodents from the temperate zone exhibited a significantly higher metabolic
expansivity than individuals from the desert, while populations did not differ in the range of
thermal tolerance. These results are consistent with previous reports in which at higher
latitudes, where there is a greater seasonal fluctuation, lower temperatures and higher
productivity, would benefit individuals having higher metabolic expansivity. Furthermore,
the similarity in CTmax between the two populations suggests that P. darwini from the
desert area would be more vulnerable to global warming than the population of the

temperate zone, since its CTmax is closer to the maximum temperatures recorded in the

environment; and an increase in T, may exceed their thermoregulatory abilities.




INTRODUCCION

Impactos del calentamiento global sobre la ecologia y fisiologia térmica en animales

El Calentamiento Global ha causado gran preocupacion entre los investigadores durante la
ultima década, debido a que diversos estudios afirman que el promedio de la temperatura
global ha aumentado alrededor de 0,7 °C en el uliimo siglo, siendo esta tasa de
calentamiento la mayor durante los tiltimos 100 afios (Walther y col., 2002, IPCC 2013),
Tanto este aumento como las fluctuaciones de la temperatura, han afectado los patrones de
distribucién de las especies, en sus rangos de distribucion, patrones demogrificos, entre
otras caracteristicas poblacionales (Lovegrove y col, 2013). En este contexto, se han
propuesto varias hipdtesis que consideran a la tolerancia fisiolégica como uno de los
principales factores que limita el rango de distribucién de las especies y poblaciones de
animales (e.g., Pither, 2003). En particular, estas hipétesis predicen que frente a
modificaciones en la temperatura ambiental (Ta), las especies exhibirdn cambios en su
distribucién en funcién a la capacidad de respuesta fisiologica esperada a la temperatura, lo
que ha sido demosirado en diversos estudios teéricos y experimentales (e.g., Root y col,,

2003).

Es conocido que la tolerancia térmica y los costos termorregulatorios de los
animales se relacionan directamente con la Ta (Bozinovic & Rosenmann, 1989). En
general, el rango de tolerancia térmica ha sido tradicionalmente examinado a través de los
limites superior e inferior de tolerancia térmica, es decir con la temperatura critica
maxima (CTmix) y la temperatura critica minima (CTmin), respectivamente
(Lutterschmidt y Hutchison, 1997a). A pesar de que Ias mediciones de tolerancia térmica

son de larga data, son escasos los estudios disponibles que incorporen esta variable en



animales endotermos-homeotermos. Debido a que estas especies mantienen una
temperatura corporal (Tc) constante, los estudios en esta drea se han visto sesgados a
ectotermos-poikilotermos, los que presentan una gran dependencia biolégica con la Ta

(Angilletta, 2009).

Sin embargo, se ha reportado que las especies endotermas-homeotermas, aunque en
cierta medida pueden amortiguar el efecto de los cambios en T, presentan limitaciones en
la capacidad para producir y disipar calor (Eckert, 2001). Asi, temperaturas extremas
pueden causar que la capacidad termorregulatoria se vea excedida alcanzando Ia hipo o
hipertermia, y si la exposicién continta podria producir la muerte. Por ejemplo, se ha
reportado una mortandad masiva (5% - 6% de la colonia) de murci€lagos tropicales
(Pteropus alecto) causados por el aumento inusual en las temperaturas maximas diarias (>
443 °C) en las regiones costeras de Australia (Welbergen y col., 2008). En relacién a esto,
diversos estudios han sugerido que el forrajeo y otras actividades en roedores pueden estar
limitadas por la T, y que debido al riesgo de hipertermia, éstas se encontrarian relacionadas
a la CTmax, afectando directamente al presupuesto energético de los animales (Bozinovic y
col., 1999, 2004, Bacigalupe y col., 2003). Por otra parte, se ha reportado que una menor
CTmin estaria asociada a una mayor capacidad termogénica y con una mayor tolerancia
térmica para sobrevivir en habitats con T, maximas y minimas més bajas. De esta manera,
un aumento en la tolerancia térmica por medio de una disminucién de CTmin 0 un amento
de CTmax, permitiria a los animales tener mayores rangos de distribucién (Bozinovic y col,,

2011).

Por otro lado, las tasas metabdlicas en endotermos son afectadas directamente por la

Ta, siendo éstas a menudo consideradas como un indicador de la tolerancia fisioldgica a




ambientes térmicos especificos (Bozinovic y col., 2011, Naya y col., 2012, Lovegrove y
col., 2013). Dentro de las diversas tasas metabdlicas estudiadas, la tasa metabdlica basal
(TMB), que corresponde al minimo nivel de energia necesario para mantener la
homeostasis, ha mostrado ser influenciada principalmente por la masa corporal, pero
también, por los habitos alimentarios y las condiciones climaticas que experimentan los
animales (McNab, 1986). Por gjemplo, en un estudio realizado en 195 especies de roedores,
se encontr6 que la TMB se correlaciona negativamente con la temperatura media anual y
positivamente con la latitud, evidenciando la estrecha relacién que existe entre esta variable
y las condiciones ambientales (Naya y col., 2013a). Por otra parte, la tasa metabélica
maxima (MMR), se encuentra asociada con la capacidad termogénica de los animales y la
méxima capacidad de transporte de oxigeno del metabolismo aerébico, siendo relacionada
con los niveles de actividad y con los limites de tolerancia al frio (Rosenmann & Morrison,
1974). Por ejemplo, en roedores el MMR ha sido fuertemente asociado con la temperatura
minima que experimentan en el mes més fifo, sugiriendo que esta tasa permite a los
animales soportar temperaturas frias extremas, que ocurren en cortos episodios de tiempo
(Naya y col., 2012). Asi, un mayor MMR se correlacionaria con un aumento de la
tolerancia de los animales a bajas Ta y especialmente con la capacidad de invadir climas
frios (véase el modelo de expansion del nicho térmico; Swanson & Bozinovic 2011,

Bozinovic y col., 2011).

Recientemente, se ha reportado que el 15% de aves y un 16% de los mamiferos
estudiados (161 y 197 especies, respectivamente), han experimentado temperaturas por
sobre su temperatura critica superior (i.e., por sobre la zona termoneutral, ZTN). Estos

porcentajes aumentarian bajo un escenario de cambio climatico a un 36% y a un 47% para




aves y mamiferos, respectivamente (Khaliq y col., 2014). Los autores sugieren que los
animales enfrentarian el aumento de las T, a través de migraciones hacia ambientes mas
frios, o por medio de cambios en sus tolerancias fisiolégicas (Dillon y col., 2010; IPCC,
2011; Lovegrove y col., 2013; Naya y col., 2013a). Por lo-tanto, entender la asociacion
entre la fisiologia térmica de los animales y las condiciones climéticas que estos
experimentan, es crucial para predecir los potenciales impactos del calentamiento global
(Huey y col., 2012). De acuerdo a lo anterior, en el presente estudio, se examinaron las
tolerancias térmicas vy fisiologicas de roedores, con la finalidad de comprender cémo las
poblaciones que habitan en el limite de su distribucion geografica se verfan amenazadas
fisiolégicamente ante futuros cambios de Ta debido al cambio climético. Para esto, se
analizaron las posibles diferencias en expansibilidad metabdlica (MMR — TMB), como una
medida de tolerancia fisiolégica, v el rango de tolerancia térmica (CTmax - CTmin) en dos
poblaciones de roedores provenientes del extremo norte y sur de su distribucién en Chile,
que enfrentan condiciones climéticas contrastantes, especialmente en relacion a sus

temperaturas ambientales.

Phyllotis darwini como modelo

Los patrones de tolerancia fisioldgica en poblaciones geogrificamente marginales
proporcionan una excelente oportunidad para avanzar en la comprensién de los
mecanismos detras de los limites geograficos de las especies. Como modelo de estudio se
utilizé el raton orejudo de Darwin, Phyllotis darwini. Esta especie habita en un gradiente
latitudinal en Chile entre los 23°S a 38°S, lo que implica tanto condiciones de desierto en el
norte del pais hasta climas templados més al sur. Por ofra parte, existen diversos estudios en

esta especie que incluyen el anélisis de variables fisiologicas, tales como tasas metabolicas,
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flexibilidad del sistema digestivo, funcion renal, entre otros (Nespolo y col., 2003, Naya y

col., 2005), que podrian ser utilizados para reforzar las conclusiones del presente estudio.

Hipdtesis

Las tasas metabdlicas (TMB, MMR) y los limites de tolerancia (CTmin, CTmax) se
encuentran directamente relacionadas con las Tus que las poblaciones experimentan en su
area de distribucién geografica, probablemente como consecuencia de adaptacion local. Por
lo tanto, TMB debe relacionarse con la temperatura media anual; MMR y CTmin con la
temperatura minima del mes mas frio y CTmax con la temperatura méxima del mes mds

calido.
Predicciones:

e La poblacion de P. darwini proveniente de la zona templada, debido a que experimenta
Tz més bajas que la poblacién de la zona desértica, exhibird una mayor expansibilidad
metabolica (EM), como consecuencia de un elevado MMR.

e La poblacién de P. darwini provenientes de la poblacion desértica tendrd un mayor

rango de tolerancia térmica debido a un mayor CTmax.

Objetivo General.

Examinar la tolerancia fisiolégica y térmica en dos poblaciones de P. darwini que se
encueniran en los limites de la distribucién geografica de la especie, para evaluar cémo
estas poblaciones se verian amenazadas ante futuros cambios de T. debido al calentamiento

global.




Objetivo Especifico:

o Estimar la TMB, MMR, CTumin ¥ CTmax €n dos poblaciones de P. darwini que habitan en
el limite norte y sur de su distribucion geografica.

¢ Determinar la expansibilidad metabdlica (MMR-TMB) y el rango de tolerancia térmica

(CTmax - CTmin) en cada una de las poblaciones de P, darwini estudiadas.




MATERIALES Y METODOS

Sitio de estudio y mantenimiento

Los sitios de estudio corresponden a localidades que se consideran actnalmente como los
limites norte y sur de la distribucion de P. darwini: Copiapd, III Region de Atacama,
27°58'S, 70°36'S y Quirihue, VIII Regién del Biobio, 36°12'S, 72°39'0, respectivamente.
La localidad de Copiapé se caracteriza por tener un clima desértico, cuyas temperaturas
corresponden a: Tmegia = 17°C, Tmax = 28°C, Tmin = 5.5°C, mientras que Quirihue presenta
un clima templado, con: Tmedia = 11°C, Tmax = 24°C, Tmin = 3.9°C. Los muestreos fueron
llevados a cabo durante la estacién de invierno 2015, evitando asi la temporada
reproductiva de esta especie. Los individuos fueron capturados (Copiap6, n= 9; Quirihue,
n= 15) utilizando trampas tipo Sherman y luego transportados para realizar las mediciones
de las variables fisiologicas al laboratorio de Ecofisiologia Animal de la Universidad de
Chile (33° 27'S, 70° 42'0). Los animales fueron mantenidos durante el tiempo en que se
realizaron las mediciones en cajas de plastico individuales de 35 x 25 x 15 cm con alimento
para congjo (Champion S.A, Santiago, Chile) y agua ad libifum, a una temperatura
constante de 22 + 2 °C, con un fotoperiodo de 12L: 120 y conforme a las sugerencias de
“Guide for the Care And Use of Laboratory Animals™ del NIH (2011). Después de un dia
de habituacién en el laboratorio, se midieron las tasas metabdlicas basales y maximas de

cada individuo, ademas de los limites de tolerancia térmica.

Determinacion de Tasa Metabdlica Basal
Las mediciones de TMB de los roedores procedentes de ambas poblaciones, fueron

realizadas cuando los animales se encontraban en reposo y fuera del estado reproductivo, a
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una temperatura dentro de la ZTN y en un estado post-absortivo, empleando un sistema
estindar de respirometria abierta. En este procedimiento, los roedores fueron puestos en
cémaras metabdlicas de acero (2 L) que luego fueron ubicadas en un gabinete de
temperatura controlada (Sable Systems, Henderson, Nevada) a temperatura constante (Ta =
30,0 = 0,5 °C), la cual esta dentro de la ZTN para esta especie (Bozinovic & Rosenmann,
1988). La camara metabélica recibi aire seco con un flujo de 750 mL min’, el que fue
controlado por un flujémetro de masa (Sierra Instruments, Monterey, CA). Este flujo, es
considerado suficiente para asegurar una mezcla adecuada en la camara (Nespolo y col,,
2003). Este aire pasé a través de granulos de Baralyme (absorbentes de COz) y Drierite
(absorbente de agua), tanto antes como después de pasar a través de la cimara metabdlica,
siendo muestreado cada 5 segundos mediante un analizador de oxigeno (FoxBox, Sable
System, Henderson, Nevada). Los valores de consumo de oxigeno se calcularon mediante
la ecuacién (4a) de Withers (1977, Pég. 122): VO, = [FR¥*60*(Fi Oz — Fe 02)] / (1-Fi O2),
donde FR es la tasa de flujo en ml min!, y F; y Fe son las concentraciones fraccionales de
02 que ingresan y salen de la cAmara metabdlica, respectivamente. La sefial originada en el
analizador de oxigeno (%) y el flujometro fue digitalizada empleando el sistema Universal
Interface II (Sable Systems) y fue registrado en un computador personal empleando el
software de adquisicion de datos EXPEDATA (Sable Systems). La tasa metaboélica basal se
estimé como el promedio de 10 min de consumo de oxigeno, en el periodo de estado
estable mas bajo registrado durante la medicién. Puesto que P. darwini es un roedor
nocturno, todos los ensayos metabdlicos se realizaron durante su fase circadiana inactiva
entre las 9:00 - 17:00 h. La masa corporal (Mc) y la T rectal se midio despﬁés de las
mediciones metabdlicas utilizando una balanza electrénica (% 0,1 g) y una termocupla tipo

K Digi-Sense, respectivamente.
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Determinacion de Tasa Metabolica Mdaxima

Se midi6 MMR en una atmosfera de He-O2 de acuerdo al procedimiento descrito por
Rosenmann & Morrison (1974), en un respirometro de circuito abierto (Chappel &
Bachman, 1995). En breve, una mezcla de He (80%) y O2 (20%) pasé a través de un
medidor de flujo volumétrico (Sierra Instruments, Monterey, CA), antes de entrar en la
camara metabolica. El flujo se mantuvo a 1042 + 3 mL min! para evitar que Ia presién
parcial de oxigeno fuese menor a 150 Torr, valor que se encuentra por sobre lo que se
considera como hipéxico (Rosenmann & Morrison 1975, Nespolo y col., 2003). Luego, el
aire circuld a través de granulos absorbentes de Drierite después de pasar a través de la
camara donde se encontraba el roedor. La temperatura de la camara (£ 0,5 °C) y la T del
individuo fueron continuamente monitoreadas (ver métodos, Determinacion de CTmax). Se
siguié el mismo procedimiento con todos los roedores, los cuales fueron medidos a una
temperatura inicial del gabinete de 5 °C, la que disminuy6 con una tasa de 0,5 °C min™. Las
mediciones se extendieron por 30 min, tiempo en que todos los animales se encontraron
hipotérmicos (T¢ < 32,5 °C), lo que indica que los animales liegaron a los niveles maximos
de produccion de calor. Una vez transcurrido este tiempo en que los roedores alcanzaron su
MMR, se retiraron de la cdmara y se les midié la T. para corroborar su estado de

hipotermia utilizando una termocupla tipo K a través del recto.

Determinacion de CTmix

La CTmax corresponde a la T, en la que “la actividad locomotora del animal se desorganiza
y el animal pierde la capacidad de escapar de condiciones que conduzcan rapidamente a la
muerte" (Lutterschmidt & Hutchison, 1997b). Debido a que es necesario evaluar la T,

durante este procedimiento, y con el fin de evitar procedimientos tradicionales poco
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confortables para los animales (i.e., usar una termocupla tipo K fijada en el recto del
animal; Erskine & Hutchison 1982), se utiliz6 un transponder microchip subcutaneo (IPTT-
300 Extended Accuracy Calibration; Bio Medic Data Systems, Seaford, DE). Para la
instalacién del transponder, se utilizd una jeringa disefiada por el fabricante (Bio Medic
Data Systems) para que el procedimiento fuese minimamente invasivo-y sin la necesidad de
anestesiar al animal. Esta aguja fue insertada subcutineamente en la parte trasera del
individuo, con €l fin de que la temperatura regisirada por el transponder fuese lo mas
similar a la T rectal determinada con la termocupla. Cada transponder fue programado con
el mimero de identificacién de cada roedor. Las medida de T. determinada a través del
transponder (Tc;) se registrd a través de un lector a distancia (WRS-6007, Bio Medic Data

Systems) cada un minuto.

Para la determinacién de CTmax, Se siguié un protocolo similar al propuesto por
Erskine & Hutchinson (1982), que se basa en mediciones periédicas de la T. y
observaciones posturales del animal. Previo a las mediciones, los animales fueron masados
y registrada su Tc y Ter. Luego, cada individuo fire puesto dentro de la cdmara acrilica, en la
que se dispuso un lector para posibilitar las mediciones de T y una termocupla tipo K para
registrar la T, al interior de la cimara. La camara acrilica, fue ubicada en un gabinete con
temperatura controlada (Sable Systems, Henderson, Nevada), el que contaba con una
camara de video (Action Cam AS200V, Sony) que fue conectada a un computador
personal, para realizar simultdneamente las observaciones posturales del animal. Las
observaciones conductuales incluyeron la postura, lamida de patas, frecuencia respiratoria y
pérdida de postura corporal, las cuales fueron registradas. Las mediciones de T y registros

conductuales se realizaron cada 5 min durante 1,30 h. Las mediciones se realizaron a las
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siguientes Ta del gabinete: 35, 38, 40, 42 °C para cada anin;lal, en experimentos
independientes y en orden aleatorio con al menos un dia de diferencia entre ellos. La CTmax
fue determinada como la T, de la cdmara metabdlica al momento de la aparicién de
espasmos en el animal, que se caracterizan por movimientos no coordinados de las
extremidades a T iguales o mayores a los 41°C. Esta temperatura fue determinada como
referencia dado que estudios previos han mostrado en roedores de M, similar a P. darwini y
por observaciones personales, que su T. letal superior se encuentra alrededor de los 43°C
(Erskine & Hutchinson, 1982). Una vez cumplido estos criterios, se dio fin al experimento,
siendo los animales inmediata y rapidamente sacados de la cAmara metabolica, corroborada
su T. rectal mediante una termocupla, para Iuego ser enfriados utilizando una bolsa de
género hiimeda y la aynda de un ventilador. Los animales fueron enfriados y observados
hasta alcanzar una T.: cercana a la registrada antes de iniciar el experimento. Se debe
sefialar, que una vez alcanzada ia CTmax por el animal, éste no fue sometido a experimentos

a temperaturas superiores.

Determinacion de CTmin

La determinacién de CTmin se realizd indirectamente, utilizando el valor de MMR del
animal, su conductancia térmica (C) y la T. al momento de alcanzar el MMR, por medio de
la siguiente ecuacién: CTmin = Tc - [MMR / conductancia térmica (°C)] (Bozinovic y col,,
1989). Para realizar las mediciones de C se utilizé un procedimiento similar a la
determinacién de la TMB. Puesto que esta medicién incluye la pérdida de agua por
evaporacién, la que afecta los valores de C, ésta fue realizada bajo la ZTN, donde la
perdida de agua evaporativa es minima (McNab, 1980). Asi, se determiné durante 3 horas
el consumo de oxigeno de los roedores a una Ta = 10 £ 2 °C, que corresponde a una
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temperatura menor a la temperatura critica inferior. El promedio de 30 min de consumo de
oxigeno, en el periodo de estado estable del registro, fue considerado para determinar la
conductancia térmica. Para cada individuo se calculé C utilizando la ecuacién descrita en

McNab (1980) : Metabolismo (10 °C) = C (T¢ — Ta).

Andlisis de datos

Debido a que las variables fisioldgicas se ajustan a una funcién de potencia con la Mc
(Kleiber, 1961; Lasiewski & Dawson, 1967), MMR, TMB y M. fueron log-transformados
antes de los andlisis estadisticos. Previo a los analisis, se realizaron pruebas de normalidad
y homocedasticidad. Con el fin de examinar si existe una relacién significativa entre la
masa corporal y las tasas metabdlicas, se realiz6 un anlisis de regresion lineal (LRA). Para
analizar si existi6 un efecto significativo del sitio de estudio sobre las tasas metabdlicas
medidas, se realizé un ANCOVA utilizando M, como covariable. En el caso de los limites
térmicos, tolerancia térmica y conductancia térmica se realizaron ANOVA para comprobar
si éstas difieren entre los sitios de estudio. Se utilizé Statistica version 7.0 (StatSoft 2004)
para todos los andlisis, y un valor de P< 0,05 fue considerado significativo. Todos los

valores son reportados como promedio £ DE, y en las figuras como promedio + EE.
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RESULTADOS

Masa corporal y conductancia térmica

La masa corporal fue ligeramente mayor en Ia regién templada (Tabla 1), aunque esta
diferencia entre localidades fue marginalmente significativa (ANOVA; Fi21= 4,05; P=
0,06). La conductancia térmica total se encontro6 relacionada positiva y significativamente
con la M (LRA; r’= 0,45; P< 0,01). Sin embargo, un andlisis de covarianza, revel6 que el
sitio de estudio no tuvo un efecto significativo sobre la conductancia térmica (ANCOVA;

F121= 1,00; P=0,33).

Tabla 1. Masa corporal y conductancia térmica en dos poblaciones de P. darwini de la
zona Norte y Sur de Chile.

. Conductancia masa-
Localidad Masa E‘;rporal gg;guﬁtﬂlgii especifica
& 2 (mLOxg'h1°CY)
Desierto 46,3+ 10,2 6,83+ 0,8 0,145 £ 0,02
Templado 58,75+ 16,4 831+19 0,146 + 0,03
Tasa Metabolica Basal

La TMB se relaciono positiva y significativamente con M, de los individuos provenientes
del sitio templado (LRA; r’= 0,71; P< 0,01, Figura 2), no asi para los individuos
provenientes del desierto (LRA; >= 0,15; P= 0,30, Figura 2). En relacién a la variacion de
la TMB entre localidades, no se encontré un efecto significativo del sitio de estudio sobre la
TMB (ANCOVA; Fi21= 0,11; P= 0,75). Cabe sefialar que al final de cada medicién
metabolica, todos los animales se encontraron en condiciones de normotermia con una Te=

36,4£0,9°C
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Figura 1. Relacién entre tasa metabdlica basal y masa corporal en dos poblacicnes de P.
darwini de la zona Norte y Sur de Chile. Circulos negros corresponden a roedores
provenientes de la localidad desértica y circulos blancos a la localidad templada.

Tasa Metabolica Mdxima

La MMR se relacioné positiva y significativamente con la M. en la poblacion desértica
(LRA; = 0,80; P< 0,01, Figura 3,) y templada (LRA; ’=0,48; P< (.01, Figura 3) de P.
darwini. Ademis, se encontré un efecto significativo del sitio de estudio sobre la MMR,

siendo ésta mayor en la localidad templada (ANCOVA; Fi21=0,71; P< 0,01, Figura 2).
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Figura 2. Relaci6n entre tasa metabdlica maxima y masa corporal en dos poblaciones de P.
darwini de la zona Norte y Sur de Chile. Circulos negros corresponden a roedores
provenientes de la localidad desértica y circulos blancos a la localidad templada

Expansibilidad Metabslica

La EM se enconiré correlacionada significativamente con la M. en individuos de la
localidad desértica (LRA; = 0,57; P= 0,02), no asi para la localidad templada (LRA; r’=
0,057; P= 0,39). Ademas se observo que el sitio de estudio tuvo un efecto significativo
sobre esta variable (ANCOVA,; F121= 4,74; P= 0,04; Figura 4); los roedores provenientes

de la poblacién de Desierto presentaron una menor EM en comparacién con aquellos de la

zona templada.
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Figura 3. Expansibilidad metabdlica de los roedores provenientes de la zona Norte y Sur
de Chile. Los datos se reportan como promedios =+ error estandar. Letras diferentes indican
diferencias significativas entre localidades.

Temperaturas Criticas mdxima y minima

La CTmax no difirio significativamente entre los sitios de estudio (ANOVA; F1,22= 1,70; P=
0,21; Tabla 2). En relacién a esto, el 88,9% de los individuos de la poblacién desértica
alcanzd la CTimax a una T, de 38 °C, mientras que el 11,1% restante lo hizo a una T, de 40
°C. En contraste, la poblacién templada el 53,3% de los individuos alcanzé la CTmax a 38
°C y el porcentaje restante lo hizo a 40 °C. Por otra parte, la T, mdxima alcanzada por los
roedores no fue diferente entre ambos sitios de estudio (ANOVA; F1 2= 1,81; P= 0,19),

siendo en promedio 42,3 + 0,5 °C considerando ambas poblaciones.

La CTmin no presentd diferencias significativas entre localidades (ANOVA; F1.22=

1,12; P= 0,30; Tabla 2). El 60% de los individuos provenientes de la poblacién templada
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soportaria una temperatura menor a -10 °C y el 40% restante no superan esta tltima,
mientras que los de la poblacion desértica el 55,55% soportarian temperaturas inferiores a -

10°C y el porcentaje restante no soportaria temperaturas inferiores a -10°C.

Tabla 2. Temperatura critica mdxima y minima de los roedores provenientes de la zona
desértica y templada.

Localidad CTmix [°C] CTmin [°C]
Desierto 38,85 +1,2 -9,32+ 14,1
Templado 39,48 £ 1,1 -14,38 9.9

Tolerancia Térmica
Dado que los limites de tolerancia térmica no difirieron entre poblaciones, el rango de
tolerancia térmica fue similar para los roedores provenientes de ambas poblaciones, por lo

que no hubo un efecto significativo de Ia sitio de estudio sobre esta variable (ANOVA;

F1,22= 1,38; P=0,25).
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Figura 4. Tolerancia térmica de P. darwini provenientes de las poblaciones del limite Sur y
Norte de su distribucion, Los datos se reportan como promedios + error estindar.
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DISCUSION

En el presente estudio se examind, a través de la determinacién de los limites térmicos
(CTmin ¥ CTmax) y energéticos (MMR y TMB), Ia tolerancia fisioldgica a la temperatura en
dos poblaciones de roedores  que habitan en el limite Norte y Sur de su distribucién en
Chile, con la finalidad de comprender cémo estas poblaciones enfrentarian fisiologicamente
el lefecto del calentamiento global. En general, los resultados indican la existencia de
diferencias significativas en algunas de las variables fisiologicas que fueron analizadas,
principalmente en relacién a la méxima capacidad termogénica de los roedores.

Las habilidades termorregulatorias de un animal endotermo a diferentes Ta
dependen del balance entre las tasas de pérdida y produccién de calor (Bozinovic y col,
1999). En este sentido, la TMB en conjunto con la conductancia térmica -entendida como
una medida de la facilidad con que el calor entra o sale de un organismo- se han propuesto
como un sistema coordinado integral para la regulacion del calor (Naya y col., 2013b), En
este sentido, un estudio realizado en 127 especies de roedores, documentd que C masa-
especifica estimada en verano, ademés de correlacionarse negativamente con la temperatura
media anual, se encuentra también correlacionada positivamente con la TMB (Naya y col.,
2013b). Ademis, un modelo de ecuacién estructural realizado en este mismo estudio,
revelé que los valores de C son ajustados en términos evolutivos a la TMB y no al revés
(Naya y col., 2013b). De acuerdo a este modelo, a escala geografica, se espera que a altas
latitudes los animales presenten elevados TMB durante todo el afio y que en verano
aumenten la C. Asimismo, se espera que animales provenientes de climas desérticos,
presenten reducidas TMB a lo largo del afio, junto con bajas C. Un ejemplo de esto es el
reportado por Lovegrove y col., (1991), donde mediciones en dos especies de roedores que
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habitan ambientes xéricos: Thallomys paedulcus y Aethomys namaguensis, evidenciaron
que ambos valores, TMB y C, se encuentran cercanos al 50% de lo esperado segiin sus
masas corporales. Los autores sugieren que los disminuidos valores de TMB son requeridos
para evitar la hipertermia inducida por las altas Ta durante el dia, mientras que Ias bajas Cs
serfan necesarias para mantener el balance térmico en relacion a las T diarias, Debido a
que roedores de la poblacion desértica experimentan Ta medias anuales mis altas, ya que
existe una correlacién positiva entre TMB y la pérdida de agua evaporativa (Tieleman y
col., 2002, Maldonado y col., 2012), se esperaba que P. darwini provenientes de la zona
Norte del pafs, presentaran una menor TMB en comparacién a aquelios provenientes de la
region templada. Sin embargo, se encontré que la TMB no se diferencia entre poblaciones,
alcanzando metabolismos en promedio 40 % mayores en relacién a lo esperado segin la
masa corporal en roedores (Hayssen & Lacey, 1985). Asi, de acuerdo a lo propuesto por
Naya y col., (2013b), debido a que TMB es un sistema coordinado con C, el que no existan
diferencias en TMB, podria explicar que las C fueran similares entre ambas poblaciones
estudiadas. Cabe sefialar, que tanto TMB como C son rasgos que pueden ser
considerablemente influenciados por variables ambientales que difieren estacionalmente
(e.g., Ta, productividad primaria, precipitaciones), por lo que es necesario realizar
mediciones en la estacién de verano, para examinar si estas similitudes se mantienen entre

estaciones (véase Cavieres 2013).

Tras cumplir con los requerimientos basicos de energia determinados por la
mantencién basal, los endotermos deben asignar una cantidad extra de energia a otras
funciones, tales como el crecimiento y la reproduccion, dentro de los limites maximos de

produccién de energia, determinados por la MMR. Esta ultima corresponde a la tasa
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maxima en la que el oxigeno puede ser entregado a los tejidos y en la que el ATP puede ser
producido (Fry, 1971). La MMR se ha visto asociada, al igual que la TMB, por la latitud y
la T, especialmente por las temperaturas minimas que experimentan los animales, siendo
ésta mayor en animales que viven en latitudes mayores y en ambientes frios (Bozinovic &
Rosenmann, 1989). Por ejemplo, en un estudio realizado en 46 especies de roedores, se
encontré que la variacién en MMR serfa explicada en su mayoria, por la tempe.ratura
minima promedio, existiendo una relacién negativa entre ambas variables (Rezende y col.,
2004). En el presente estudio, no se encontraron diferencias en las tasas basales de
produccion de energia, sin embargo el MMR fue mayor en roedores provenientes de la
poblacién templada, lo que coincide con las menores temperaturas minimas que éstos
experimentan. De esta forma, la diferencia en MMR observada entre poblaciones,
permitiria a los roedores de la localidad templada presentar una mayor capacidad para
mantener la T. constante frente a una Ta bajo su ZTN, a pesar de no haber presentado
modificaciones en su C en relacién-a la poblacion de desierto. Estos resultados sugieren que
probablemente MMR esté involucrado, al ignal que TMB y C, en un sistema coordinado
para la regulacion de la transferencia de calor (Naya y col,, 2013b), lo que podria ser

evidenciado por medio de mediciones en roedores capturados en la estacién de verano.

La EM es una medida de la capacidad de un organismo para elevar su tasa
metabélica por sobre la TMB, por lo que ha sido relacionada con la capacidad energética
total de un organismo (Clarke & Pértner, 2010). La EM ha mostrado influir sobre diversas
medidas relacionadas al desempefio de los animales, tales como su habilidad locomotora,
dominancia competitiva y agresion territorial, las que finalmente influirian sobre los

patrones de adquisicién de alimento, afectando su crecimiento y reproduccién (Guderley &
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Portner, 2010). En relacion a Ia EM, se ha reportado en 48 especies de roedores, una
correlacién positiva entre esta variable y la latitud geografica (Naya y col., 2012). Los
autores argumentan, que estos resultados se corresponden con lo esperado segin la
hip6tesis de variabilidad climética, que establece que individuos a mayores latitudes
requeririan una alta EM para resistir la amplia fluctuacién climatica de estos ambientes
(Janzen, 1967; Stevens, 1989; Gaston & Chown, 1999; Ghalambor y col., 2006). Por otra
parte, la EM, ademds de variar dependiendo de las condiciones ambientales, ha mostrado
ser fuertemente influenciada por la disponibilidad de alimento (Auer y col.,, 2015).
Recientemente, se reportd que una elevada EM es a menudo beneficiosa cuando el alimento
es abundante o ficilmente accesible y menos importante e incluso desventajosa, cuando la
disponibilidad de alimento declina (Auer y col., 2015). En este caso, la EM absoluta
(MMR-TMB), difiri¢ significativamente entre poblaciones. P. darwini provenientes de la
localidad templada exhiben una mayor EM, siendo 35 % mas alta que aquella presentada
por los roedores de la poblacién desértica. Estos resultados apoyan a nivel intra-especifico,
lo anteriormente mencionado, i.e., que a altas latitudes donde existe una mayor fluctuacién
estacional, menores Tmin y una mayor productividad, se verfan beneficiados los individuos

que presentan una mayor EM.

En relacién a la tolerancia térmica, no se encontraron diferencias en esta variable
entre las poblaciones de P. darwini estudiadas, dado que tampoco difieren
significativamente en CTmin Yy CTmax. De acuerdo a la hipétesis de trabajo, se esperaba que
los roedores provenientes de la zona desértica presentaran una CTmax mayor que los de la
zona templada, debido a que los primeros experimentan T. mdximas mas altas, sin

embargo, no se encontraron diferencias significativas en esta variable. Observaciones en
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ectotermos, sugieren que la tolerancia a altas temperaturas es mas conservada en relacion a
1a tolerancia al frio (Bozinovic y col., 2014). Esta idea, ha sido apoyada por estudios que
muestran que CTmax disminuye con la latitud a una tasa menor que CTmia (Sunday, 2011).
Se ha sugerido, en general, que la dificultad para ampliar los limites méximos se encuentra
asociada a restricciones en las proteinas de shock térmico, que son las encargadas de la
proteccioén celular durante el estrés térmico y de promover la recuperacién celular luego de
éste (Lutterschmidt & Huichinson, 1997b). Esto puede explicar por qué los roedores
provenientes de la zona desértica no han aumentado su limite de tolerancia a altas
temperaturas. No obstante, la T maxima alcanzada por P. darwini (42,31 + 0,5 °C}) es
superior a la de Meriones unguiculatus (39,87 °C), Mus musculus (40,71 °C), Peromyscus
leucopus (40,95 °C) y Rattus norvergicus (40,39 °C), todos ellos roedores de similar masa

corporal (Erskine & Hutchison, 1982).

Cabe seiialar que, a pesar de la existencia de una posible restriccién evolutiva sobre
la CTmax, los animales han enfrentado la dificultad de mantener la T. constante en
ambientes calidos, a través de distintas modificaciones conductuales y fisiolégicas, que no
fueron evaluadas en este estudio (Schmidt-Nielsen, 1997). Por ejemplo, se ha mostrado que
los animales pueden modificar sus conducta de forrajeo en relacidn a la T, (Bozinovic et al.
1999, 2004, Bacigalupe et al. 2003). Asimismo, roedores que habitan ambientes xéricos,
han desarrollado habitos nocturnos, la utilizacién de micro héabitats y poseen una gran
capacidad para retener el agua (concentracion de orina y heces, la ausencia de glandulas
sudoriparas, y la conservacion del agua nasal), en comparacién con especies provenientes
de ambientes mésicos (Schmidi-Nielsen & Schmidt-Nielsen, 1950; Schmidt-Nielsen,

1964a). En este estudio, el protocolo experimental utilizado no permitié registrar la pérdida
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de agua evaporativa, por lo que es probable, que a pesar de no presentar diferencias en su
CTmax, las poblaciones se diferencien en algunas de estas variables, las que serfan
interesantes de examinar en futuros estudios, con el fin de esclarecer si existe un efecto de

los hébitats contrastantes en otras variables de la fisiologfa térmica a altas temperaturas.

En relacién a CTmin, Se esperaba que la poblacién templada exhibiera una CTmin
menor, debido a que ésta experimenta T minimas més bajas en comparacién a la poblacion
desértica. El valor de CTmin calculado tedricamente, mostré que la poblacién templada
posee una mayor tolerancia al fiio, siendo ésta similar a la reportada anteriormente para una
poblacién de P. darwini proveniente de un clima Mediterrdneo (Bozinovic & Rosenmann,
1989); sin embargo, éstos valores no difirieron estadisticamente con aquellos de la
poblacion desértica. De acuerdo a lo anterior, es probable que la ausencia de diferencias en
la tolerancia térmica entre las poblaciones de P. darwini estudiadas, se deba a que el rango
latitudinal utilizado por esta especie no presenta T, lo suficientemente contrastantes para

generar una repuesta diferencial en esta variable.

Dentro del contexto del cambio clixﬁético, en la zona norte de Chile,
especificamente para la regién de Atacama, se espera para finales del siglo XXI, un
aumento entre 2° a 3 °C en todas las zonas climéticas (Julid y col., 2008), mientras que para
la zona centro-sur del pais, este aumento seria entre 2° a 4 °C (Garreaud 2011). De acuerdo
a estas predicciones P. darwini provenientes de la zona desértica se encontrarian més
vulnerables, ya que contrario a Io esperado su CTusx es similar a la presentada por la
poblacién templada; asfi un incremento en T, podria sobrepasar sus capacidades
termorregulatorias. Por otra parte, los resultados sugieren, que el actual limite Sur de

distribucién de esta especie, se ve en parte restringido, por su aparentemente baja tolerancia

27




a T, menores; siendo esto evidenciado por sus similares CTuin en relacion a la poblacién
desértica. Sin embargo, si sus capacidades de dispersion lo permiten, P. darwini podria
ampliar su rango de distribucion hacia latitudes mayores, dado el aumento esperado en las

Ta producto del calentamiento global.
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CONCLUSION

Este estudio presenta evidencia mixta respecto de que la tolerancia fisioldgica a la
temperatura de P. darwini se asocia a las condiciones climdticas que experimentan las
poblaciones naturales. Asi, la poblacion que habita mayores latitudes presenté una EM
superior a la poblacion desértica, debido a que la MMR se asocia a las diferencias
reportadas para la Tpn del ambiente. Sin embargo, el rango de tolerancia térmica fue
similar en ambas poblaciones, por lo que es probable que el rango latitudinal utilizado por
P. darwini no presenta una Ta lo suficientemente contrastante para haber generado una
repuesta diferencial de las temperaturas criticas maxima y minima. Asi, ante el aumento de
temperaturas a causa del calentamiento global, Ia poblacion desértica presentaria una mayor
vulnerabilidad, ya que no se observa un ajuste fisiolégico para hacer frente a temperaturas
~ elevadas; por lo que un aumento de Ta podria sobrepasar su capacidad de termorregulacion.
Por otro lado, si las capacidades de dispersion lo permiten, esta especie podria aumentar el
limite sur de su distribucion, el que estaria siendo limitado hoy en dia por las Tmin que

experimentan en la naturaleza.
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