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RESUMEN

La mantencién del balance entre adquisicidn y gasto de energia es critico para la
sobrevivencia y éxito reproductivo de los organismos. Este balance depende de la
interaccion entre adquisicidn de materia y energia, su procesamiento y gasto metabolico.
Tanto las restricciones de disefio del sistema digestivo como del tipo de alimento
ingerido podrian afectar la cantidad de energia que los organismos pueden procesar y
asignar en el tiempo (hipotesis de limitacion central), ademas las restricciones
ambientales y de disefio que actan sobre los procesos de gasto de energia también
podrian limitar el presupuesto de energia (hipotesis de limitacion periférica). Ambas
alternativas corresponden a las hipdtesis que actualmente se sugieren como reguladoras
del presupuesto y flujo maximo de energia en los organismos. Por otra parte las
caracteristicas energéticas del organismo afectan el volumen maximo de energia que los
organismos pueden procesar en condiciones de altos requerimientos de energia.

Organismos con altas capacidades de gasto de energia se caracterizan por presentar

estrategias de forrajeo costosas y alta efictencia en los procesos

En esta tesis examino simultineamente los factores proximales que limitarian los
procesos de adquisicidn y gasto de energia y como diferentes estrategias energéticas y
troficas pueden afectar estos procesos, para lo cual uso como modelos de estudio dos

especies de aves que difieren en estas caracteristicas, i.e. el Picaflor (Sephanoides
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sephaniodes) y la Rara (Phytotoma rara). Estudie tanto el efecto inmediato como a
largo plazo de las variaciones en la calidad de la dieta y ambiente térmico sobre tasa de
consumo y peso corporal de ambas especies. Ademas determiné el efecto a largo plazo
de las restricciones dietarias y térmicas impuestas, sobre variables conductuales,

morfologicas y energéticas de las dos especies.

A corto plazo S. sephanoides alcanza rapidamente capacidades miaximas de
ingesta de energia y presenta restriccion periférica asociada al compromiso entre
forrajear y termorregular. P. rara en cambio, presenta restriccion central alcanzando su
capacidad maxima de ingesta rapidamente, pero frente a condiciones térmicas y dietarias
extremas, presenta ambas restricciones. A largo plazo ambas especies presentan
cambios conductuales, morfoldgicos y energéticos que en S, sephaniodes reflejan
compromisos tanto en los procesos de adquisicion como de gasto de energia,
observandose en ésta especie una alta plasticidad en el manejo diario del balance
energético. P. rara en cambio, presenta cambios conductuales y morfologicos solo en
variables digestivas frente al aumento de los requerimientos térmicos, presentando
mayor plasticidad en la capacidad de adquirir y procesar energia y nutrientes, que al

nivel de gastos energéticos donde solo modifica su capacidad de aislacion,

Estos resultados permiten concluir que, independiente del tiempo de
aclimatacién, no existe un mecanismo regulador Unico, pudiendo presentarse
restricciones en una o ambas vias energéticas, simultanea o secuencialmente. A corto

plazo, el nivel de reservas energéticas y la calidad energética del alimento serian factores
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determinantes en la expresién de estas restricciones. A largo plazo, cada especie
responde diferencialmente de acuerdo a sus caracteristicas energéticas y de disefio, pero
en general presentan respuestas globales que involucran cambios sincronicos
conductuales, morfologicos y funcionales que comprometen ambas vias de flujo de

energia.

ABSTRACT

Balance between energy acquisition and expense is critical for the survival and
reproductive success of the organisms. This balance depends on the interaction among
matter and energy acquisition, its processing and metabolic expense. Both, the
restrictions of design of the digestive system as well as the type of ingested food could
affect the quantity of energy that the organisms can process and assign through time
(hypothesis of central limitation). In addition, both environmental and animal design
restrictions act on the processes of energy expense, and they could limit the energy
budget (hypothesis of peripheral limitation). Both alternatives correspond to the

hypotheses that actually are suggested as regulators of the budget and maximum flow of

energy in the organisms,
In this thesis, I examined simultaneously the proximal factors that would limit

both energy acquisition and expense processes. Moreover, considering that different

trophic and energetic strategies can affect these processes, I used as models of study two
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species of birds that differ in these characteristics, i.e. the small Chilean fire-crown
hummingbird (Sephanoides sephaniodes), and the rufous tailed plant-cutter (Phyfotoma
rara). 1 studied immediate and chronic effects of the variations in the diet quality and
thermal conditions on food consumption and body weight of both species. I also
registered the long term effects of the dietary and thermal restrictions upon behavioral,

morphological and functional variables of both species.

On a short term, S. sephaniodes reaches maximum capacities of energy intake
rapidly and presents peripheral restriction as a compromise between foraging and
termorregulation. On the other hand, P. rara presents central restriction, reaching ifs
maximum capacity of ingesta quickly, but under extreme thermal conditions and poor
diet, presents both restrictions. In the long term, both species present behavioral,
morphological and functional changes, These changes in S. sephaniodes reflect
compromises in the processes of both energy acquisition and expense. These birds
present a high plasticity in the daily handling of the energetic balance. On the other
hand, P. rara presents behavioral and morphological changes only in digestive variables,
brought about by an increase of thermal requirements. Raras also present greater
plasticity in the capacity of acquiring and processing energy and nutrients than in their

capacity of spending energy. At this level, P. rara only modifies its capacity of

insulation.

These results allow me to conclude that, irrespective of the time of

acclimatization, there is no unique regulatory mechanism. Restrictions in one or both
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energetic pathways are observed simultaneously or sequentially. In a short term, the
level of energy storage and the energy quality of the food would be decisive factors in
the expression of these restrictions. On the long term, each species responds differently
according to its energy characteristics and design. Nevertheless, in general both species
present global answers comprising synchronous behavioral, morphological and

functional changes that involve both pathways of energy flow.
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INTRODUCCION

La mantencién del balance entre la adquisicién y gasto de energia es critico para la
sobrevivencia y éxito reproductivo de los organismos. Este balance depende de la
interaccion entre los procesos de adquisicion de materia y energia, su procesamiento
digestivo y el gasto metabdlico (Karasov 1986, Weiner 1992). Al visualizar a los
organismos como sistemas transformadores y abiertos al flujo de materia y energia
(Wiegert 1968, Townsend & Calow 1981), esta implicito el supuesto que la eficiencia de
los procesos de adquisicién, asignacién y gasto de energia presentan limites (Karasov

1986, Weiner 1992).

Numerosos trabajos sefialan que bajo condiciones de altos requerimientos de
energia que se prolongan en el tiempo (Karasov 1986, Weiner 1992), se observa que los
organismos tienen un limite maximo de gasto de energia (Drent & Daan 1980, Karasov
1986, Peterson ef al. 1990, Bryant & Tatner 1991). Esta tasa metabdlica maxima
sostenible (SusMR) es importante en términos ecoldgicos y evolutivos, pues determina
tanto los limites de tolerancia al frio y la distribucion de las especies (Root 1988); asi
como la capacidad de gasto durante el periodo reproductivo, afectando caracteres de
historia de vida de los individuos, como por ejemplo el tamafio dptimo de la camada

(Drent & Daan 1980).




El volumen maximo de flujo de energia en los organismos esta definido
entonces, por la relacion que existe entre los gastos minimos de mantencion de un
organisma o tasa metabdlica basal (TMB), y la tasa metabdlica maxima sostenible,
SusMR (Peterson ef al. 1990, Bryant & Tatner 1991). Peterson ef al. (1990) propone
que SusMR se relaciona con TMB en una funcidn del tipo costo/beneficio. Se postula
que una mayor capacidad de gasto energético implicara un aumento en la capacidad
reproductiva (véase Williams 1966), pero determinara también un aumento en los gastos
de mantencion. Esto dado por el incremento del tejido biosintético (véase Bennet &
Ruben 1978). Numerosos antecedentes apoyan esta propuesta. Asi, se ha descrito una
relacion positiva entre habitos alimenticios y gasto energético, donde aves con
estrategias de forrajeo costosas presentan altas TMB y gastos energéticos diarios (DEE)
(McNab 1988, Bryant & Tatner 1991). También, especies que presentan altos DEE en
condiciones extremas (SusMR), presentan también TMB mas altas (Daan et al. 1990,

Bryant & Tatner 1991).

Los vertebrados endotermos, se caracterizan por poseer altas tasas metabolicas,
pero también alta variabilidad en la capacidad de gasto (Walsberg 1978). Szarski (1983)
sugiere que existe un gradiente de estrategias energéticas donde el volumen de flujo de
energia difiere, y que ambos extremos de este gradiente son igualmente ventajosos en
términos de adecuacion biolégica. Formalizando estas ideas, Gnaiger (1987) propone
que existen estrategias de uso de energia diferentes que resultan en capacidad de gasto
maximo diferencial. Segin esto, organismos con estrategia de poder (PS) tendran mayor

capacidad aerobica y tasa metabdlica basal (TMB) mds alta asociadas a una capacidad




biosintética mayor. En cambio, segin el mismo autor, especies con estrategia
econoémica o frugal (FS, “frugal strategy, semsu Szarski 1983) presentarain TMB vy
capacidad aerdbica mas reducidas asociadas a una capacidad biosintética menor. Estas
diferencias interespecificas en el volumen de flujo de energia afectarian diferencialmente

la regulacién del presupuesto de energia.

Presupuesto de energia: factores reguladores

Para explicar la regulacion y limites al presupuesto de energia se han propuesto dos

hipotesis alternativas (Peterson ef al. 1990, Weiner 1992) y que son (véase esquema):

(i) mecanismo de limitaciéon central (o procesos de adquisicidn): que postula
restricciones en la capacidad de ingestion, digestién y absorcion de energia y
materia (Sibly 1981, Kirkwood 1983, Peterson et al. 1990) v,

(i) mecanismo de limitacion periférica (o procesos de gasto): que postula restricciones
asociadas a la asignacion de energia, a los eventos productivos como son los gastos

metabolicos de mantencion y trabajo (Karasov 1986, Weiner 1992).

LQUE LIMITA EL PRESUPUESTO DE ENERGIA?

{Procesos de adquisicién? o jProcesos de gasto?




Kirkwood (1983), trabajando con aves y mamiferos, propuso que la mantencién
de un balance energético positivo, en situaciones de altos gastos energéticos, esta
limitada por la tasa de ingesta de energia metabolizable (limitacién central). Asi, la
capacidad maxima de ingesta fluctuaria entre 3 a 6 veces la tasa metabdlica basal
(TMB). Por otra parte, Dreen y Daan (1980} estudiando diversas aves en el periodo
reproductivo, encontraron que la capacidad de gasto no supera a cuatro veces la TMB,
limitando el volumen de flujo de energia (limitacion periférica). Estos trabajos
generaron un creciente interés por explicar cual o cuales factores determinan los limites

del flujo de energia en los animales.

Mecanismos de limitacion central

La hipétesis de limitacion central del presupuesto de energia propone que el proceso de
digestion es relevante al restringir la adquisicion de la energia metabolizable y entonces
las tasas de crecimiento y reproduccién (West 1968, Karasov 1990); con implicaciones
en la adecuacion biologica de los organismos (Pyke 1984, Brown ef al. 1993). En este
contexto, Sibly (1981) propuso que la estrategia de digestion 6ptima serd aquella que
maximice la tasa neta de adquisicion de energia y nutrientes considerando las
caracteristicas del alimento y del organismo. En esta &rea Penry y Jumards (1986, 1987)
utilizando teoria de reactores quimicos, modelaron la dinamica de procesamiento del

alimento en el tracto digestivo. Ellos analizan como diferentes disefios de sistema




digestivo maximizarian la adquisicion de energia y el efecto de las fluctuaciones de la
calidad y/o cantidad de alimento ingerido sobre los procesos digestivos. Estos modelos
consideran las restricciones asociadas a la capacidad de reaccién y absorcién de
nutrientes, como también al flujo de materia (véase IHume 1989, Hume & Sakaguchi

1991 para mamiferos, Horn & Messer 1990 para peces y Martinez del Rio & Karasov

1990 para aves).

Numerosos trabajos han caracterizado las respuestas inmediatas y a largo, plazo
frente a variaciones de la calidad del alimento. Estas respuestas incluyen cambios
anatomicos en tamafio y superficie de absorcion del tracto digestivo, conductuales como
aumento de la tasa de ingesta y fisiologicos como cambios en el tiempo de trénsito (e.g.
Walsberg & Thompson 1990, Brugger 1991, Levey & Duke 1992, Afik & Karasov
1994). En este campo son pocos los trabajos que han estudiado experimentalmente el
efecto del aumento de los requerimientos energéticos sobre las capacidades digestivas,
destacando el trabajo de Dykstra & Karasov (1992), que describe un aumento en la
eficiencia de digestién asociado a un mayor tiempo de retencién del alimento en el
intestino delgado en respuesta a incrementos cronicos de los requerimientos de

termorregulacion,

Mecanismos de limitacién periférica
Considerando que todos los procesos fisioldgicos que tienen efecto positivo sobre la
adecuacion biologica requieren energia, y que esta proviene del catabolismo controlado

de los recursos alimenticios y/o reservas del organismo (Sibly & Calow 1986); Ia




alternativa de limitacion periférica postula que la mantencion de un balance energético
positivo, en condiciones de gasto méaximo, dependera finalmente de la eficiencia y
velocidad a que se realice el proceso de conversion de energia en trabajo (Else & Hubert
1985, Hind et al. 1992), donde el limite méaximo de gasto estaria definido por la

capacidad tisular de generar trabajo bioldgico (Else & Hulbert 1985, Hinds et al. 1993).

Dado que el proceso de conversién de energia en trabajo se realiza a través de la
hidrolisis de ATP a nivel mitocondrial (Lehninger 1975), se espera que aquellos
organismos que presentan mayor capacidad de gastos presenten mayor cantidad de tejido
biosintético. Diversos estudios apoyan esta propuesta, al encontrar (ue especies
caracterizadas por altos gastos de mantencién presentan mayor superficie mitocondrial
total (Else & Hulbert 1985) y mayor desarrollo de tejido biosintético como higado,
corazon, rifion y masa muscular (Kleiber 1961, Daan ef al. 1990, McNab 1994). Estas
variaciones también se observan intraespecificamente, donde individuos sometidos
experimentalmente a altos requerimientos energéticos muestran un aumento en el

tamafio de organos ricos en mitocondrias (Konarzewski & Diamond 1994).

Hasta la fecha, trabajos de campo y experimentales confirmaban una limitacion
digestiva frente a variaciones en: calidad energética del alimento (Kenward & Sibly
1977, Karasov ef al. 1986), ambiente térmico (Dykstra & Karasov 1992) y gastos
reproductivos (Drent & Daan 1980). Sin embargo, antecedentes recientes en mamiferos

han renovado esta discusion, al encontrar que individuos sometidos a altos




requerimientos energéticos presentan tasas metabdlicas sostenidas (SusMR) limitadas
por la capacidad de producir trabajo (Koteja 1995, Konarzewski & Diamond 1994,
Koteja er al. 1994, McDevitt & Speakman 1994a, 1994b, Hammond ef al. 1994),
seflalando ademas que el mecanismo restrictivo estaria relacionado con el estilo de vida

de las especies (Koteja 1995).

Hasta donde conozco no existen trabajos que al estudiar los factores que regulan
el presupuesto de energia consideren simultineamente €l rol y variabilidad de las
supuestas limitaciones (centrales vs. periférica), como tampoco el efecto de ambas
estrategias energéticas (poder vs. frugal) sobre la respuesta observada. En este sentido,
las propuestas de limitacion central ws. periférica han sido abordadas en forma

dicotémica y parcial.

Modelos de estudio

Las aves son uno de los grupos de vertebrados mas diversos (Sibley & Ahlquist 1990),
caracterizados por su gran variacién en rangos de tamafios, estrategias de vida,
distribucion y hébitos tréficos (del Hoyo ef al. 1992). Este grupo presenta TMB peso
especifico mas alta que otros grupos animales (Kleiber 1961), probablemente por los
altos costos de mantencion de la endotermia (Benett & Ruben 1978, Nagy 1987) y

adaptacion al vuelo (véase McNab 1994),

Entre las aves, los picaflores (Apodiformes) estan entre los vertebrados endotermos més

pequefios, con las tasas metabolicas basales peso especificas més altas (Kriiger ef al.




1982), una estrategia de forrajeo del tipo vuelo sostenido altamente costosa (Walsberg
1978, Wolf & Hainsworth 1983, MacNab 1988). Presentando también, baja capacidad
de reserva de energia (Calder 1973). Frente a este compromiso energético los picaflores
maximizan diversas funciones (Karasov ef al. 1986), tales como una eficiencia de
asimilacién de néctar cercana al 100% (Karasov 1990), cortos tiempos de procesamiento
digestivo (Martinez del Rio 1992) y una marcada preferencia por néctar con altas
concentraciones de aziicar (Wolf & Hainsworth 1983). Otra estrategia presente en
picaflores es el uso del sopor como mecanismo de ahorro de energia (Carpenter 1974).
Kriiger y colaboradores (1982) determinaron que el ahorro energético de estas aves
durante el sopor nocturno es cercano al 85%, utilizindolo ain en ambientes con
suficiente alimento y temperaturas altas (Hiebert 1991). Sephanoides sephaniodes o
Picaflor (masa corporal: 5,7 g = 0,5) presenta las caracteristicas antes descritas, ademés
de alta capacidad aer6bica (Lopez-Calleja & Bozinovic 1995), preferencia por néctar
con alta concentracion de azicar y eficiencia de asimilacién de un 97% (Lopez-Calleja
et al. 1997). En consecuencia el Picaflor se ajusta al modelo de estrategia de poder

(sensu Gnaiger 1987).

Por otra parte, en aves la conducta herbivora es extremadamente poco comin
(Grajal 1991). Este patrén ha sido explicado por el bajo valor energético y la reducida
digestibilidad del alimento de origen vegetal (Karasov 1990), como también por
limitaciones energéticas y digestivas, asociadas al vuelo (Sibly 1981) y al consumo de
dietas voluminosas y pobres (Karasov 1990) respectivamente, Existen antecedentes de

pequefios mamiferos que rompen estas limitaciones alométricas (véase Foley & Cork




1992), pero no existe informacién para aves menores de 100 g (Buchsbaum er al. 1986,
Gragal ef al. 1989). Phytotoma rara o Rara (masa corporal: 45 + 5 g), es una de las aves
herbivoras més pequefias descritas hasta la fecha (Goodall er al 1956, Gragal 1991).

Ziswiler & Farner (1972) describen a la Rara como herbivora, y sefialan que el pico
aserrado le permitiria romper la pared vegetal facilitando la digestion, Estructuralmente
el sistema digestivo es similar al de un ave frugivora, con un intestino delgado corto, y
ciegos pequefios (Girod com. pers.). Sin embargo, pruebas preliminares realizadas en
nuestro laboratorio, indican una alta preferencia por alimento de origen vegetal y una
baja eficiencia digestiva (Lépez-Calleja & Bozinovic, en prensa), ademis de una
estrategia de forrajeo poco costosa, ramoneando pastos y hierbas por largos periodos,
volando solo al verse amenazada (Lopez-Calleja obs. pers). Estos antecedentes
indicarian un flujo de energia reducido, caracteristica tipica del modelo de estrategia

frugal (Gnaiger 1987).

Considerando las caracteristicas dietarias y los requerimientos energéticos de
ambas especies asociados al tamafio corporal y al modo de forrajeo, he considerado a
estas especies buenos modelos para este estudio. En este proyecto tanto S. sephaniodes
como P. rara son visualizadas como organismos con distintos disefios que representan a
sistemas procesadores/transformadores de materia y energia con diferentes estrategias y

limitaciones asociadas a los procesos de obtencién y gasto de energia.
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OBJETIVO GENERAL

Considerando la informacion recién expuesta, el objetivo central de esta tesis es estudiar
experimentalmente como operan temporalmente los mecanismos de limitacién central y
periférica en condiciones de flujo maximo de energia, en funcién tanto de las
caracteristicas de disefio de dos especies de aves que representan a sistemas
procesadores/transformadores de materia y energia diferentes, ast como de las
condiciones del ambiente representadas por variaciones bidticas (alimento) y abidticas
(temperatura) diferentes.  Se pretende determinar si estos mecanismos operan

alternadamente y en forma excluyente o simultaneamente y se complementan.

OBJETIVOS ESPECIFICOS

Los objetivos especificos de este proyecto, son los siguientes:

1.- Caracterizar las respuestas conductuales, morfolégicas y fisiologicas de dos especies
caracterizadas a priori por conductas energéticas contrastantes como el Picaflor
Sephanoides sephaniodes (estrategia de poder) y la Rara Phytotoma rara (estrategia
frugal), frente a aumentos experimentales de los requerimientos energéticos y
dietarios. A nivel conductual se determinaran las variaciones en la estrategia de
forrajeo, al nivel morfologico, el tamafio de diversos organos asociados al sistema
digestivo, renal, circulatorio y respiratorio, ademas de masa muscular, plumaje
cobertor y grasa corporal. Finalmente a nivel fisiologico se caracterizaran respuestas

energéticas y digestivas.
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2.- Determinar para las dos especies, si el factor limitante en la mantencion del
presupuesto energético varia segiin la duracion del efecto restrictivo comparando las
respuestas experimentales agudas y cronicas. Esto se realizara determinando tanto la

ingesta diaria de materia y energia como las variaciones en peso corporal.

3.- Estudiar si la recurrencia o importancia relativa de los mecanismos central y
periférico es dependiente de las condiciones extrinsecas (bidticas y abidticas) que
restringen el presupuesto de energia y/o de las caracteristicas de disefio de los
organismos. Esto se evaluard a través de variaciones experimentales en las
condiciones biéticas (alimento) y abidticas (temperatura ambiente), como en el

tiempo de exposicién a estos cambios (cambios agudos o cronicos).

HIPOTESIS

Con relacion a los mecanismos que operan en la regulacion del balance de energia;

l.- Sélo uno de los mecanismos propuestos actualmente (central o periférico) es
prioritario en cada una de las especies estudiadas, y restrictivo del presupuesto

energético.

2.- Los mecanismos centrales y periféricos son complementarios y acthan

simultdneamente regulando el presupuesto de energia.

R
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3.- En condiciones de altos flujos de energia, el modelo energético animal afecta la
concurrencia e importancia relativa de los mecanismos regulatorios del balance de
energia, los que ademas cambian en funcién de las limitaciones ambientales bidticas

y abidticas.

PREDICCIONES

1.- Balance energético y factores limitantes:

Si la limitacién central es mas importante que la periférica, se espera que frente al
consumo obligado de alimentos de bajo valor energético y/o aumentos de los gastos de
termorregulacion, los organismos aumenten la ingesta progresivamente y alcancen una
tasa de ingesta méxima, pero pierdan peso corporal debido a un desbalance energético,
En cambio, si el gasto maximo esti limitado por la capacidad de generar trabajo, los
individuos aumentaran la tasa de ingesta proporcional al aumento de los requerimientos
energéticos y aunque no muestren evidencias de haber alcanzado un nivel maximo de

ingesta (estabilizada) no podrin mantener un balance positivo y perderan peso.

Por otra parte, si ambos mecanismos restrictivos son complementarios se espera
que los individuos de ambas especies presenten cambios simultineos conductuales,
morfologicos y/o fisiolégicos en variables asociadas al aumento en la ingestion y
eficiencia en el procesamiento del alimento y gastos de energia orientados a balancear

positivamente el presupuesto de energia.




2.- Estrategias energéticas:

Finalmente, y con relacidn 2 las respuestas de las especies en estudio, se espera que
individuos con altos requerimientos energéticos y gran capacidad aerdbica como S
sephaniodes (estrategia de poder) y baja reserva de energia, presenten limitacién central,
ya que su capacidad digestiva estard cercana a sus limites méaximos respecto a su
capacidad de producir energia. Por otra parte, individuos con bajos requerimientos
energéticos y baja capacidad aerdbica como P. rara (estrategia frugal) presentarian
limitacion periférica, dado que la capacidad de producir trabajo sera limitada respecto a

la capacidad de asimilar energia.




14

MATERIALES Y METODOS

Las especies utilizadas como modelos experimentales son Sephanoides sephaniodes
(Apodiforme: Trochilidae) y Phytotoma rara (Passeriforme: Phytotomidae). Para Ia
realizacion de este trabajo se utilizaron machos adultos de § sephaniodes (Picaflor),
considerando las diferencias morfométricas entre sexos (Egli 1997). Se capturaron un
total de 72 picaflores para realizar todos los experimentos (W, promedio + DE = 5,76 <
0,46 g). En el caso de P. rara (Rara), se utilizaron individuos de ambos sexos dado que
no presentan diferencias morfométricas significativas, se capturaron un total de 45
individuos (peso corporal [Wb] promedio + DE = 45,76 + 0,46 g). Para poder realizar
todos los experimentos se trabajé durante 1996-1997 con el Picaflor y durante 1997-
1998 con la Rara, realizando en ambas especies los experimentos agudos y cronicos, que

se detallan mas abajo, en periodo no reproductivo.

Captura y mantencién de animales:

Ambas especies se capturaron utilizando redes de niebla, S. sephaniodes durante el
periodo otofio-invierno en la localidad "Fundo EI Pangue" (70°50°'W, 33°31'S),
Curacavi, V Regién. y P rara durante verano, otofio e invierno en la localidad de

Lipimavida, 130 Km al poniente de Curico, VII region.
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En laboratorio los individuos de ambas especies se mantuvieron en un aviario
con temperatura ambiente (T,) de 25 °C y fotoperiodo L:D = 12:12. Se mantuvieron con
alimento (véase mds abajo) y agua ad libitum. Previo al inicio de los experimentos se
trasladaban a jaulas experimentales individuales (30 x 30 x 30 cm para . sephaniodes y
50 x 40 x 40 cm para P. rara), ubicadas en una sala experimental acondicionada con

fotoperiodo y temperatura regulada.

1.- CARACTERIZACION Y PREFERENCIA DIETARIA:
Con el fin de preparar las dietas experimentales basados en las preferencias troficas se

realizo:

1.1. - Caracterizacién dietaria:

Sephanoides sephaniodes: Se determiné la concentracion de aziicar (porcentaje
peso/peso), en néctar de las plantas mas utilizadas en el area de estudio (Fundo El
Pangue) utilizando un refractémetro (Lyca 7531L). La seleccidén de flores y
manipulacion previa se ajusté a la metodologia utilizada por Smith-Ramirez (1990). Los
valores de concentracién de azficar se transformaron a concentracién Molar segiin
" Bolten et al (1979). Esta informacién se complementé con diversos antecedentes
bibliograficos sobre concentraciones de néctar de las flores utilizadas por esta especie en

diferentes localidades de su area de distribucién,
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Phytotoma rara: Mediante observaciones de terreno y colecta de fecas se caracterizd
estacionalmente la dieta de esta especie. Se colectaron muestras de los recursos mas

utilizados, analizando quimicamente su composicién, principalmente agua, proteina,
fibra, carbohidratos y ceniza (AOAC 1980).

1.2, - Preferencia trofica:

Estos experimentos se realizaron inmediatamente luego de la captura y aclimatacién al
laboratorio (dos dias) de los animales. Para ambas especies se realizaron series
experimentales de 4 horas de duracion, siempre durante la mafiana (0900-1300). En
estas series las aves fueron asignadas al azar para evitar el efecto de la serie sobre el
consumo de alimento, ofreciendo una cantidad conocida de dos tipos de alimentos. Los
comederos se ubicaron en la pared contraria a la tinica percha de la jaula, a una distancia
equidistante de esta y separados unos 10 ¢cm entre ellos. La posicién de cada comedero
fue cambiada al azar entre individuos. Kl consumo de alimento fue medido
volumétricamente (+ 0,2 ml) paralos picaflores y gravimétricamente (+ 0,1 g) para las
raras.  Se estimaron las pérdidas producidas por evaporacién utilizando comederos
blancos ubicados en jaulas vacias, determinando la variacién en volumen o peso con
igual precision. En el caso del Picaflor se determind preferencia por alimentos con
concentraciones de sacarosa de: 0,25; 0,50; 0,75; 1,0y 1,25 M. En el caso de P. rara se
determin6 preferencia por larvas, frutas, vegetales y dietas experimentales (preparadas

artificialmente).
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Utilizando la informacion de terreno y laboratorio sobre preferencias troficas se
disefiaron las dietas experimentales para ambas especies. En el caso de . sephaniodes
se prepararon dos dietas contrastantes, regulando la proporcién de sacarosa y
manteniendo constante la oferta de proteinas (Vimiprolin —L*, 0,3g/50ml de soluci6n).
Los minerales y vitaminas se incorporaron segiin las recomendaciones para dietas
artificiales de picaflores (Brice et al. 1988). Se utiliz6 como Dieta Rica (DR) una
concentracion de sacarosa 0,75 M (256,73 g sacarosa a 11t H,0) con un valor energético
total de 4,29 kI/ml. Como dieta pobre (DP) se utilizd una concentracién de sacarosa

0,50 M (171,15 g sacarosa a 1 1t H,0) con un valor energético total de 2,86 kI/ml.

En el caso de P. rara se prepararon dos dietas contrastantes en concentraciones
de nutrientes (proteina), material refractario (e.g. fibra cruda y cenizas) y energia (Tabla
1), pero homogéneas en textura y con similar contenido hidrico considerando que estos
factores afectan los procesos de digestion en esta especie (Lopez-Calleja & Bozinovic
1998). Se utilizd como base para la preparacion la dieta artificial disefiada para aves
frugivoras (Denslow et al. 1987), modificando la proporcidn de proteina de soya (PRO

FAM 974 Fort ®), fibra (base alfalfa natural) y carbohidratos (base platano) (Tabla 1).
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Tabla 1: Composicién nutricional y energética de las dietas experimentales de Phytotoma rara.

Los valores (*) estan expresados al 100% de materia seca.

DIETARICA DIETA POBRE
Humedad (%) 88,9 89,3
Materia seca (%) 11,1 10,7
Fibra cruda* 5,6 12,3
Protelna* 28,5 19,7
Carbohidratos* 58,4 57,5
Lipidos* 3 2,8
Cenijzas* 6,5 7,7
Valor energético (kJg) 19,17 18,04

El analisis quimico proximal fue realizado en el Laboratorio de Servicios de Andlisis,

Departamento de Zootecnia, Facultad de Agronomia, Pontificia Universidad Catélica de Chile.

2.- CARACTERIZACION DEL BALANCE ENERGLETICO: TIEMPO DE

ACLIMATACION Y MODELOS DE ESTUDIO.

Con el fin de evaluar la respuesta inmediata y a largo plazo frente a cambios térmicos y

alimenticios en ambas especies, se realizaron los siguientes experimentos:

2.1.- RESPUESTA POR CAMBIO TERMICO Y ALIMENTICIO AGUDO:

Para determinar si existe limitacion central o periférica del presupuesto de energia en

situaciones de aumentos bruscos de los requerimientos energéticos y/o disminucion en

calidad del recurso, se realizo el siguiente disefio experimental:
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Sephanoides sephaniodes:
Se formaron oche grupos en total con seis individuos/grupo. Los grupos consistieron
en:
- Grupos Dieta Rica (DR = 0,75 M): a 30 °C (termoneutralidad, DR-30), 15°C (DR-1 5),
10°C (DR-10) y 5 °C (DR-5) y,
- Grupos Dieta Pobre (DP = 0,50 M): a 30 °C (DP-30), 15 °C (DP-15), 10 °C (DP-10) y

5°C (DP-5) respectivamente,

El protocolo experimental fue: Durante tres dias luego de la captura los
individuos se mantuvieron en jaulas individuales con alimento 0,65 M, complementado
con vitaminas (Brice et al 1989) y suplemento proteico (Vimiprotin-L®, 0,3g/50 ml de
solucién), ademas se ofrecieron moscas (Drosophila melanogaster) y agua ad libitum.
La sala de mantencion tenia fotoperiodo (L:D = 12:12) y temperatura (30°C) constante.
Durante este periodo de aclimatacion se registr el peso corporal, asi los individuos eran
incorporados a las series experimentales sdlo cuando mantenian peso corporal por al
menos dos dias. Las jaulas experimentales (30x 30x30 c¢m) contenian una percha,
comedero y bafio. La percha estaba acondicionadas con dos termocuplas, una media
temperatura corporal (Ts) abdominal cuando el individuo se posaba en la percha y la otra
registraba la temperatura ambiental (T,) de la zona cercana a la percha al estar ubicada a
unos 10 cm de la percha y a similar altura que esta. Ademas, cada jaula contenia un
comedero graduado (ml) al cual el ave tenia acceso realizando vuelo sostenido. Los

individuos eran cambiados a las condiciones térmicas y troficas de la serie
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correspondiente al amanecer del primer dia, registrando masa corporal inicial. Al
segundo dia se registraba a) masa corporal a inicio y término del ciclo de luz yala
mafiana siguiente (0,01 g), b) ingesta diaria de alimento (ml/dia), y c) frecuencia de
ocurrencia de sopor, midiendo variacion: nocturna de temperatura superficial corporal

segin Hiebert (1991).

Phytotoma rara:

En el caso de P. rara también se formaron ocho grupos con seis individuos cada uno, y
al igual que con . sephaniodes, consistieron en cuatro grupos con Dieta Rica (DR) ya
30°C (termoneutralidad), 15, 10 y 5°C y cuatro grupos con Dieta Pobre (DP)y a T,de
30, 15, 10 y 5°C respectivamente. Previo al inicio de cada serie experimental los
individuos se trasladaban del aviario exterior 2 jaulas experimentales (50x40x40 cm)
ubicadas en la sala de mantencidon habilitada con fotoperiodo (LD = 12:12) y
temperatura (30°C) constante, registrando su peso corporal y proporcionandoles ambas
dietas experimentales y agua ad /ibitum. Los individuos eran incorporados a las series
experimentales solo cuando mantenian peso corporal por dos dias (£ 0,5 g). Los
individuos fileron cambiados a las condiciones térmicas y troficas de la serie
correspondiente al amanecer del primer dia, registrando masa corporal inicial. Al
segundo dia se registrd a) masa corporal al inicio y termino del ciclo de luz yala

mafiana siguiente (0,01 g), e ingesta diaria de alimento (g/dia).
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2.2.- RESPUESTA FRENTE A CAMBIO TERMICO Y ALIMENTICIO
CRONICO:
Con el propésito de determinar los efectos que las variaciones en los gastos
termorregulatorios y calidad del alimento producen en el proceso de adquisicion y gasto
de energia simultineamente, se realizd el siguiente disefio experimental para ambas
especies:
Se formaron cuatro grupos experimentales con seis individuos por grupo:
DR-Calor: Grupo Dieta Rica en condiciones de termoneutralidad, 28,5°C (Control),
DP-Calor: Grupo Dieta Pobre en condiciones de termoneutralidad, 28,5°C
DP-Frio: Grupo Dieta Rica en condiciones bajo termonentralidad, 13,5 °C,

DP-Frio: Grupo Dieta Pobre en condiciones bajo termoneutralidad, 13,5 °C.

Estos individuos se mantuvieron por 15 dias bajo estas condiciones, evaluando

diariamente: cambio en peso e ingesta de alimento.

Ingesta de alimento:

Se determiné la tasa de ingesta diaria durante el periodo de aclimatacién (ml/dia para S.
sephaniodes y g/dia para P. rara). Para obtener estos registros, cada mafiana se ofrecia
alimento fresco previamente medido y en la tarde, luego que se apagaban las Iuces, se
retiraban los comederos y restos de comida para ser nuevamente pesados. Las pérdidas
de agua por evaporacién del alimento se controlaban utilizando comederos blancos

ubicados cerca de las jaulas experimentales.
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Al final del periodo experimental (dia 15) y durante 5 dias consecutivos, se evaluaron
secuencialmente el efecto de los tratamientos en variables conductuales, fisiologicas y
morfoldgicas como: Digestibilidad, tiempo medio de retencién, presupuesto de tiempo,

balance energético, y cambios morfoldgicos segin las siguientes metodologtas:

Digestibilidad:

Luego del periodo de aclimatacién los animales se trasladaron a jaulas metabolicas
(igual dimension que jaulas de experimentales) pero que permiten colectar las fecas y
restos de comida. Se determind por gravimetria (0,0001 g) la tasa de ingesta y egesta
(g/dia) en cada uno de los tratamientos experimentales. En el caso de S, sephaniodes las
jaulas estin acondicionadas con una pieza de plastico continuo que se desplazaba cada
hora durante el dia, esto permitia colectar con microcapilares las fecas (liquidas)
producidas. Las fecas producidas durante la noche fueron colectadas a la mafiana
siguiente (véase Martinez del Rio 1992). En el caso de P. rara las fecas y restos eran
colectados a la mafiana siguiente. Para determinar peso seco, en ambas especies, las
fecas fueron secadas por seis dias a 60°C. Para estimar la digestibilidad de materia y
energia (Dm y D) para S. sephaniodes y también de fibra (Dy) para P. rara, se utilizd

siguiente ecuacion (Sibly 1981):

D (%) =[(1- E)/1] x 100,

Donde I = ingesta y E = egesta, medidas en g/dia. Para estimar la digestibilidad de

energia primeramente se determind el contenido calérico de las muestras de cada dieta y
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fecas mediante una bomba calorimétrica (Parr 1261). En el caso de S, sephaniodes solo
se realizo digestibilidad de materia, dado que el volumen de fecas producidas fie muy

pequetfio.

Para expresar la digestibilidad aparente de energia (D,) se reemplazé el valor en
gramos por el contenido caldrico de la muestra. En el caso de P. rara se realizé también
un analisis quimico proximal de las fecas en los cuatro tratamientos para determinar el
contenido de fibra cruda siguiendo los métodos quimicos tradicionales (Van Soest

1982).

Tiempo medio de retencién:

Para 8. sephaniodes se utilizé una estimaci6n indirecta del tiempo medio de retencion de
la digestién, como es el indice de tiempo de procesamiento (PTI, propuesto por Martinez
del Rio 1990), donde PTI corresponde al reciproco de la tasa de excrecion. Este indice
supone que si el volumen de alimento en el tracto digestivo permanece constante durante
el tiempo de medicion, entonces el reciproco del tiempo de excrecién estima el tiempo
requerido para procesar un volumen géstrico (Penry & Jumards 1987). Para estimar
PTI, los individuos se trasladaban la nache previa a la medicién a jaulas experimentales
cuyo piso corresponde a una limina continua de pléastico deslizable. Las jaulas estaban
instaladas en una repisa que permitia el desplazamiento de la limina de plastico y
ademds contaba con un vidrie polarizado que no permitia al ave observar los
movimientos del investigador, Al inicio del ciclo de luz se proporcioné alimento al ave

Yy no se registr por una hora, considerado tiempo suficiente para llenar el volumen
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géstrico en picaflores de este tamafio. Luego de este perfodo se midi6 (microcapilares)
cada 10 min. y por un periodo de dos horas (12 registros) el volumen de fecas

producido.

Para P. rara se utiliz6 el indice Tiempo medio de retencién, TMR (Warner 1981):

TMR =¥ myty / 3 my,

Donde my es la cantidad de marcas excretadas en la ith defecacion al tiempo ¢ luego de
administrada la dosis. Se utilizaron 200 marcas plasticas de 0,5 mm?> (gravedad
especifica = 1,01; Grajal et al. 1989), estas se homogeneizaron con cada dieta y se
presentaron al ave en cubos de unos 5,0 mm’ para su consumo. Para realizar esta
medici6n cada animal era ubicado en jaulas experimentales similares a las utilizadas con
picaflores salvo que de mayor tamafio. Los animales se trasladaban a las jaulas la noche
previa a la medicin y se mantenian sin alimento durante toda la noche. A la mafiana
siguiente se ofrecid un cubo a cada animal, y luego del consumo del alimento marcado,
los animales tenian acceso a los comederos con comida ad libitum. La jaula se revisé
cada 10 min durante dos horas y cada 30 min las tres horas siguientes y hasta no colectar

mas fecas con marcas.
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Presupuesto de tiempo:

Considerando las variaciones de la conducta de forrajeo durante el dia (Smith-Ramirez
1990, Smith-Ramirez & Armesto 1998, Lopez-Calleja obs. pers.), todos los registros se
realizaron por un periodo de dos horas y en las primeras horas del dia. Durante ese
periodo se determind el tiempo invertido en descanso, alimentacién y vuelo para
S.sephaniodes y P. rara por tratamiento, como también el niimero y duracién de cada
evento de alimentacién. Para realizar estas observaciones se utilizd una filmadora

estandar (Sony) conectada a un grabador de video VHS.

Balance energético:

Para determinar el efecto de cada tratamiento sobre el gasto energético de mantencion,
se midi6 TMB. La TMB corresponde al gasto basico de mantencién en condiciones de
termoneutralidad en reposo, postabsortivo y durante el periodo de obscuridad. Aunque
nuestras mediciones se realizaron durante el ciclo o (ciclo de luz y actividad de estos
animales), se utilizo6 una cimara oscurecida, donde el ave se mantuvo en reposo y sin
alimento, se consideraron registros validos aquellos obtenidos luego de dos horas de
medicion en estas condiciones. Todos los individuos se midieron en condiciones de
termoneutralidad (29°C), independiente de la temperatura experimental de aclimatacién
(Konarsewsky & Diamond 1994). Dado que la tasa metabodlica sostenida (SusMR)
corresponde al gasto energético diario, pero en condiciones que se prolongan en el
tiempo (Peterson ef al. 1990), se determiné DEE. Para determinar TMB para ambas

especies y DEE para S. sephaniodes se utilizé un respirometro de circuito cerrado
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computarizado (Morrison 1951, véase Lopez-Calleja & Bozinovic 1995). Para estimar
DEE en §. sephaniodes se utilizd una cimara metabélica (30x15x15) que disponia de
percha y comedero y permitia facilmente el vuelo y Ia alimentacion del individuo. Este
registro se realiz6 por un periodo minimo de 24 h usando las temperaturas
experimentales de aclimatacion (30 y 15 °C) y el mismo ciclo experimental de luz -

oscuridad.

El gasto energético diario (DEE) de P. rara se determind a través de un sistema
computarizado (Datacan V), de flujo abierto (Sable system). Las ciamaras metabdlicas
utilizadas median 55 x 41 x 41 cm. En este sistema las cAmaras reciben aire seco a una
tasa de 1000 ml min. ™ desde un contralor de flujo (Sierra Instruments), volumen
suficiente para asegurar una mezcla controlada del aire en la cimara. Antes y después
de la cAmara, ¢l aire pasa a través de granulos de baralyme (BaOH,) absorbentes de CO,
y granulos de Drierita (CaSOy) absorbentes de H,0 y es monitoreado cada 10 s por un
analizador de O, (Applied Electrochemestry modelo S3a/y (Ametek). La temperatura
ambiente es mantenida constante dentro de la camara (£ 0,5 °C), al ubicar la cimara
metabélica en un incubador climatizado de mayor tamafio con regulador de fotoperiodo
incorporado. El consumo de oxigeno fue calculado segin la ecuacién de Withers
(1977). Las medidas se realizaron por 24 h, considerando 30 min de aclimatacion a las

condiciones de medicidn.

Los cursos diarios de consumo de oxigeno en ambas especies permitieron

estimar DEE (kJ/g dia), y dividirlo en gasto diurno y nocturno (kJ/g 12h). A su vez se
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pudo estimar el saldo de energia a través de la razdn entre ingesta y gasto de energia (A.
/DEE), donde A. es la energia consumida y asimilada durante el periodo de registro y

DEE la energia gastada.

Por otra parte, utilizando datos de consumo de oxigeno en condiciones de
termoneutralidad y a 15°C (Lépez-Calleja & Bozinovic 1996 para S. sephaniodes y
datos no publicados para P. rara), se determiné el gasto energético de reposo (G;) para
ambas especies y en ambas temperaturas experimentales. Lo anterior permiti6 calcular
el cuociente energético {C.), definido como la razdn entre la energia asimilada y el gasto

metabolico de reposo segiin la ecuacion:

Ce=AJG,

donde A, es la asimilacion diaria de energia (kJ/g dia ) y G; es el gasto de reposo diario
de energia (kJ/g dia). El resultado indica que el valor 1 corresponde a un equilibrio entre
ingreso y gasto, valores sobre 1 indican disponibilidad de energia para otras actividades

y menor que 1 indica que la energia asimilada no es suficiente para solventar los gastos

diarios de reposo.

Cambios morfolégicos:
Al final del periodo de aclimatacién y registro de datos, los individuos fueron
sacrificados y disectados. Los érganos internos como corazdn, pulmén, higado, rifién y

molleja fueron extraidos, limpiados de adherencias grasas y secados (seis dias a 60°C),
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para determinar cambios en peso seco (AND modelo ER-120A, # 0,01mg). El tracto
digestivo fue extraido midiendo el largo y area nominal, excluyendo vellosidades y
microvellosidades, (pie de metro; = 0,1 mm), luego fue secado (seis dias a 60°C)
determinando el peso seco (+ 0,01mg). Se colectaron las plumas diferenciando plumas
cobertoras que se secaron y pesaron. Se separd la carcasa (masa Osea, muscular y grasa),
la cual fue pesada luego de secada. Finalmente se estimd el contenido de grasa total
mediante la extraccidon organica (soxlhet, con éter de petroleo como solvente), de la
grasa presente en carcasa, piel y sumada a las adherencias de grasa previamente
extraidas (sensu Konarzewski & Diamond 1994), obteniendo indirectamente el

porcentaje de masa corporal magra y Osea (masa muscular y 6sea).

Analisis estadistico:

Las variables digestivas, conductuales, energéticas y morfoldgicas primeramente se
compararon utilizando analisis de varianza (ANOVA) de dos vias con interaccidn, sobre
rangos, (Zar 1996), esta prueba es equivalente a una ANOVA no paramétrica pero
permite determinar el efecto de los tratamientos e interaccion. Para determinar
diferencias entre grupos cuando existia interaccién se aplic prueba no paramétrica a
posteriori (o= 0,05) para determinar diferencias entre los grupos (Siegel & Castellan
1988). Para comparar las preferencias troficas y variacion durante el periodo de
aclimatacion se utilizo la prueba de Wilcoxon para muestras pareadas. Se realizaron
correlaciones (r;, Pearson) entre variables morfologicas y fisioldgicas para cada especie.

Para estimar el efecto de la morfologia digestiva y de drganos efectores sobre el gasto
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de energia (TMB) e ingesta, se realizd un analisis de regresion multiple mediante la
opcién Fordward paso a paso con variables estandarizadas y con un F de entrada igual a
4 (P = 0,05) (Zar 1998). Posterior a un analisis de distribucion de cada una de las
variables y de manera de satisfacer los requerimientos de normalidad de algunos de los
métodos estadisticos, los datos de proporciones se utilizaron transformados por el
arcoseno de la raiz cuadrada. Los analisis estadisticos se realizaron mediante el paquete
estadistico STATISTICA® (1997) para el programa Windows” . Los datos se presentan

como promedio + DE,
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RESULTADOS

A continuacion se presentan los resultados ordenados secuencialmente y por especies.
Primero se presenta un capitulo sobre la caracterizacion dietaria en terreno y laboratorio
de ambas especies, estos resultados son discutidos brevemente en ésta seccion dado que
su importancia fue permitir la preparacién de las dietas experimentales y comprender
algunas respuestas observadas en las especies modelo utilizadas. Posteriormente se
presentan los capitulos relevantes para la problematica tedrica de esta tesis, con los

resultados de los experimentos a corto y largo plazo.

I-CARACTERIZACION Y PREFERENCIA DIETARIA:

Sephanoides sephaniodes

Sephanoides sephaniodes fue la Unica especie de picaflor presente en el drea de estudio
durante el periodo de otofio e invierno. Durante este periodo consume principalmente
néctar de Sophora macrocarpa (malltt), Tricocereus chilensis {quintral) y Lucaliptus
globulus (eucalipto). Estas plantas presentan una concentracién de aziicares de 6,79 (*

0,21) M (promedio + DE, n = 50), y un rango de concentracién de 0,46 a 1,17 M.
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En condiciones de laboratorio, S. sephaniodes prefirid significativamente las
soluciones conceniradas sobre las diluidas, consumiendo indistintamente
concentraciones iguales o mayores a 0,75M (Fig. 1). Aunque el picaflor chico es capaz
de mantener su peso corporal con concentraciones cercanas a 0,50 M (Lopez-Calleja et

al.1997), las rechazd frente a néctares de mayor concentracion.
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Figura 1; Razén de preferencia entre diferentes concentraciones de sacarosa. Entre paréntesis se presenta el
numero de individuos por prueba, Simbolo “** representa diferencias significativas segn prueba no paramétrica
de Wilcoxon. Linea punteada indica no preferencia.

Ll picaftor chico (8. sephaniodes) prefiere los alimentos con altas
concentraciones de sacarosa, tanto en condiciones de laboratoric como en terreno. El
rango seleccionado en laboratorio (0,75 a 1,25 M), no difiere de las concentraciones

promedio de néctar de las especies utilizadas por este picaflor en diversas localidades de




32

su area de distribucién, como en Chiloé, Chile con 0,79 + 0,11 M (n =11, Smith-
Ramirez 1993), en Neuquen (Argentina), con 0,94 +0,17 M (n = 7, Fraga ef al 1997), y
en la cordillera Santiaguina con 1,21 (n= 1 sp, Belmonte 1988), siendo también similar
en las zonas de invernada en Chile, con un registro para Chiloe - donde permanecen
algunos individuos- de 0,70 (Smith-Ramirez 1993), y dos para Santiago: 0,79 + 0,21
(este trabajo). El rango de consumo, considerando todos los registros para su 4rea de
distribucion, es de 0,25 a 1,21 M, con un promedio + DE de 0,78 + 0,2 M. Este rango y
promedio de concentracion del néctar es similar al descrito para numerosas especies de
flores polinizadas por picaflores (Baker 1975, Pyke & Waser 1981), con un rango de
0,18 2 2,6 M y un promedio de 0,73 M. Esto indica que S. sephaniodes utiliza especies
con concentraciones de néctar dentro del rango descrito para la mayoria de los
picaflores. Pero, por otra parte, claramente selecciona y prefiere especies con

concentraciones cercanas a las maximas disponibles, 0,75 a 1,25 M).

La mantencion del promedio de concentracién de aziicares preferido por los
picaflores, se explicaria por la relacion entre los altos requerimientos energéticos diarios
del grupo, como también por las restricciones fisicas y fisiologicas que tiene Ia
manipulacion de dietas con concentraciones extremas. Por una parte dietas muy diluidas
o con bajas concentraciones de azucares no permiten la mantencién de un balance
energético incluso en ambientes térmicamente neutrales (e.g. Lopez-Calleja ef al, 1997,
este trabajo) o dificultan la regulacion del balance hidrico (McWhorter 1997). Por otra
parte, con mayores concentraciones la viscosidad del néctar aumenta (Baker 1975), lo

que afectaria la eficiencia del proceso de alimentacién y digestion (Heyneman 1983,
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Kingsolver & Daniel 1983). Considerando esta informacion se seleccionaron para las
pruebas experimentales concentraciones de 0,50 M, como dieta pobre (DP) y 0,75 M
como dieta rica (DR). No se utilizaron dietas con menor aporte energético porque
trabajos previos con esta especie detectaron compromisos energéticos negativos, aun en

condiciones de termoneutralidad (véase Lopez-Calleja et al. 1997).

Phytotoma rara

El analisis de las fecas de Phyfofoma rara indica que esta especie consume
preferentemente material vegetal durante todo el afio (Fig 2), especialmente hojas
nuevas de monocotiledoneas sobre especies de dicotiledoneas. Esta preferencia puede
estar asociada a la mayor abundancia de pastos agricolas en el area de estudio (e.g. trigo
y avena). El consumo de frutos se concentré en el periodo de verano, donde el 100% de
las muestras presentaron restos de estos itemes. Los frutos consumidos corresponden a
moras (Rubus ulmifolius), maqui (dristotelia chilensis), palqui (Cestrum parqui) y
miosporo (Myoporum tenuifolium). La presencia de materia animal fue escasa en las
muestras. Se encontraron solo restos de coledpteros y larvas, siendo probable que su
ingestién sea casual. Con relacién a la diversidad de tipos de presas consumidas, es
durante el verano (Fig. 2) donde presentan mayor variabilidad. En invierno esta

diversidad baja al consumir exclusivamente materia vegetal.
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Figura 2. Presencia de los diferentes items traficos en las fecas de Phyloloma rara agrupadas por estaciones.
Se presenta el porcentaje de presencia de cada item en el total de las muestras colectadas por estacian.

Estos resultados confirman una conducta herbivora en P. rara , al consumir
preferentemente materia vegetal durante todo el afio. La preferencia por
monocotiledoneas respecto a dicotiledoneas detectada en el analisis dietario podria
deberse a que las hojas de monocotiledoneas presentarian mayor dificultad de digestion
por su estructura venosa més dura (Mauseth 1995), y entonces se preserven en mayor
proporcidn en las fecas. A pesar de estos argumentos, las observaciones realizadas
durante los transectos de otofio e invierno confirmarfan un mayor consumo de
monocotiledoneas sobre dicotiledoneas, ya que de un total de 78 aves observadas, el
59% se observad en el suelo y de estas el 97% estaba consumiendo pastos, mientras que
solo el 22,7% de las 32 aves observadas en ramas consumian hojas o brotes. Por otra
parte la menor palatabilidad por presencia de taninos esta demostrado que afecta la

preferencia por alimentos de origen vegetal (Bernays ef al. 1989, Bozinovic 1997),




35

pudiendo ser un factor que influya en el consumo preferencial de monocotiledoneas
dado que estas especies presentan en general menos concentracion de taninos que las

dicotiledoneas (Bernays ef al. 1989).

En la figura 3 se presentan los resultados de las pruebas de preferencia con
diferentes items, tanto naturales como dietas preparadas en laboratorio. Cuando sblo se
ofrecieron alimentos naturales, P. rara prefirid consumir lechuga sobre otros vegetales
como brotes de soya y hojas de avena (Fig.3a) pero no mostrd una preferencia definida
entre lechuga y moras (frutos), consumiendo ambos items en proporciones similares.
Frente a la oferta de pulpa de fruta sin semillas (kaki) prefirié la lechuga. Respecto a

materia animal (larvas de Tenebrio molitor) las aves rechazaron el consumo de este

ftem.
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Figura 3: Pruebas de preferencia de Phyfoforna rara con diferentes items alimenticios vs. a) Lechuga, b)
Mora y c} Dieta Rica experimental, Se presenta la razén de consumo de materia htimeda del item indicado
en la barra sobre el alimento principal, Todas las pruebas se realizaron con seis individuos, “** representan
diferencias significativas seglin prueba no paramétrica de Wilcoxan, LUinea punteada indica consumo
proparcional {razdn de consume =1),
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Al comparar el consumo de frutos (moras) con otros alimentos naturales (Fig.
3b), se observo que las raras prefirieron el kaki {pulpa sin semillas) sobre las moras (con
semillas). El consumo de brotes de soya y moras es similar, a! igual que lo observado
con lechuga (véase Fig 3a). Respecto a las dietas experimentales (Fig. 3c), P. rara
prefirio la dieta rica experimental (DR) sobre lechuga, frutas y dieta pobre (DP),

rechazando el consumo de larvas.

El analisis quimico proximal de los alimentos evaluados (Tabla 2) indica que las
aves estarian prefiriendo aquellos alimentos con menor porcentaje de material refractario
(fibra y cenizas) y mayor proporciéon de proteinas y carbohidratos (NFE), como lo
muestra la preferencia de DR sobre todos los otros items. Aparentemente, P. rara tiene
la capacidad de procesar alimentos muy diluidos, considerando la preferencia por
lechuga respecto a otros pastos méas secos (Tabla 2). Frente a ofertas de pastos y
alimentos con alto porcentaje de carbohidratos (frutos), todos los individuos evaluados y
en todas las series realizadas, consumieron frutos, probablemente como complemento a
la ingesta de vegetales. Esto es coincidente con los resultados obtenidos del analisis

dietario en terreno.

La DR es el alimento con mayor aporte de energia y nutrientes, que ademas
presenta una baja proporcion de material refractario como fibra y cenizas. La textura y
consistencia de la DR también puede determinar su preferencia, considerando los costos

asociados a la manipulacién de los alimentos de origen vegetal. Se ha demostrado que
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P. rara duplica el tiempo de forrajeo para masticar y macerar, previo a su ingestion, los

alimentos de origen vegetal (Lopez-Calleja & Bozinovic, en prensa).

La preferencia por lechuga respecto a otros alimentos de origen vegetal (e.g.
avena y brotes de soya) podria explicarse por una ingesta voluntaria de alimentos con
mayor aporte hidrico (véase tabla 2), esto considerando que al evaluar la preferencia
entre lechuga, avena y brotes de soya no se observan preferencias significativas si el
consumo se expresa como materia seca (Wilcoxon, P > 0,05). Paralelamente, P. rara
pareciera compensar la ingesta de carbohidratos incorporando siempre una fraccién de
frutos cuando estos fueron ofrecidos (véase Fig. 3), siendo esta conducta coincidente con
las observaciones de terreno que sefialan que P. rara consumi6 frutos cuando estos
fueron abundantes. P. rara solo rechaz6 claramente el consumo voluntario de insectos
(larvas), confirmando también la baja tasa de ingesta de éste recurso observada en

terreno,

Considerando estos resultados, para la realizacién de los experimentos agudos y
cronicos, se utilizaron las dietas artificiales descritas como dieta rica (DR) y pobre (DP),
considerando que la consistencia homogénea de estos alimentos no afectaria
diferencialmente la manipulacion previa a la ingesta, como se detecté con vegetales
naturales (Lopez-Calleja & Bozinovic en prensa). Ademis, las caracteristicas
nutricionales de la DR se asemejan a la dieta mixta de pastos y drupas, tipica de esta
especie en verano (véase Fig.2). La dieta pobre (DP) en cambio presenta una

composicion de nutrientes similar a una dieta exclusiva de materia vegetal (Tabla 2).
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Tabla 2. Composicion nutricional (%) y energética (kJ/g) de los alimentos ofrecidos en las

pruebas de preferencia,

Dietas Arlificiales Alimentos naturales
Dieta Rica Dieta Pobre Soya Lechuga Avena Kaki Mora
{DR) {DP) (brotes) (hojas) (hojas) (pulpa) {fruto)
Humedad (%)} 88,9 89,3 88,6 94,0 87,8 78,8 71,6
Materia seca (%) 11,1 10,7 1.4 06 17,4 21,2 29,4
Fibra cruda 5,58 14,28 10,88 15,00 21,49 4,67 20,88
Proteina (N x 6,25) 26,49 16,91 17,10 25,00 19,89 3,82 7,52
NFE 58,47 52,91 57,63 40,00 48,05 87,26 60,88
Lipidos 2,97 2,80 210 3,33 5,40 0,05 6,70
Cenizas 6,49 6,73 12,28 1,67 517 4,10 4,01
Valor(llas;ar)géllco 1917 18,03 16,37 16,66 17,83 15,86 18,57
g

El andlisis quimico fue realizado en el Laboratorio de Servicios de anélisis, Depto, de Zootecnia, Fac. de Agronomta,

Pontificta Universidad Catdlica de Chile.




II- RESPUESTA AGUDA FRENTE A VARIACIONES EN

TEMPERATURA AMBIENTE Y CALIDAD DEL ALIMENTO.

Sephanoides sephaniodes

Ingesta de alimento:

39

La ingesta de alimento cambié significativamente por efecto de la dieta y Ila

temperatura, pero no se observd efecto de la interaccion (ANOVA, Dieta: F (138 =

146,2; P < 0,001; Temp. F 38 = 9,91; P < 0,001). Los grupos DP aumentaron el

consumo de alimento respecio a los grupos DR independiente de la temperatura de

aclimatacioén (Fig. 4a). En relacién al efecto de la temperatura, se observd un aumento

significativo del consumo a los 15°C respecto a la condicidén control (30 °C), y a los

grupos de 10 y 5°C (Fig 4a). Este patron es similar en ambas dietas.

/E‘\\ | -

a)

40 —
i
g |
2 - )
E 30[
A
2 Io
g %@
2 20}
< -
=
;oL
Q] I
4

1.0 I l

5 1o

I I B I

15 30 5 10 15
TEMPERATURA DE ACLIMATACION (°C)

10.0

8.0

6.0

INGESTA ENERGIA (kJ/g dia)

Figura 4: Ingesta diaria expresada como a) Volumen y b) Energia de Sephancides sephaniodes en los
diferentes tratamientos y con ambas dietas. Se presentan los promedios (& DE), Segtin prueba a posteriori no
paramétrica para Fig. a) efecto temperatura: los grupos a 15 °C son diferentes a los grupos 30, 10y 5 °C.
Fig. b) efecto temperatura: los grupos a 15 son diferentes a los grupos 30, 15 y 5°C.
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La ingesta de energia (Fig. 4b} fue significativamente diferente entre grupos solo
por efecto de la temperatura (ANOVA, Dieta: F (138 = 0,002; P < 0,96; Temp. F 38 =
10,57; P < 0,001; Interaccion: Faag = 0,78; P= 0,51), siendo el grupo 15°C el que
aumenta marcadamente su ingesta de energia. Se observa también que bajo las mismas
condiciones térmicas la ingesta de energia no difiere entre ambas dietas experimentales

(Wilcoxon, P > 0,05, todos los tratamientos).

Balance de masas:

En relacién con el peso corporal (Fig. 5) se observaron diferencias significativas entre
tratamientos por efecto térmico (ANOVA: Dieta: F (1 35y= 0,34; P = 0,56; Temp. F (335)=
9,98, P < 0,001; Interaccion; Fiag = 1,35; P = 0,27), siendo el grupo 30 °C el que
presentd mayor peso corporal respecto a los otros tres grupos mantenidos bajo
termoneutralidad. Los grupos bajo termoneutralidad no mostraron diferencias
estadisticamente significativas entre si. Por otra parte al comparar peso inicial y final de
cada grupo en particular, se encontré que tanto en condiciones de termoneutralidad y
con ambas dietas como en el grupo DR-10, los individuos mantuvieron su peso corporal
(Wilcoxon inictal vs. final: P > 0,05). Todos los otros grupos perdieron peso corporal

durante el experimento (Wilcoxon inicial vs. final, P < 0,05).
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Figura 5: Variacién peso corporal {peso final — inicial) de Sephanoides sephaniodes en los diferentes

tratamientos. Se presenta promedio + DE. Las letras representan las diferencias enfre grupos segtin prueba no
paramétrica a posteriori, La linea punteada indica mantencién de peso corporal,

En la figura 6 se presenta la ganancia de peso durante el periodo de actividad
diurna (7:30 a 19:30 h). Se encontraron diferencias significativas entre los tratamientos
por efecto de la temperatura (ANOVA, Dieta: F (13gy= 0,25; P = 0,60; Temp. F a2as) =
24,79, P < 0,001; Interaccion: Faasy= 2,59; P = 0,07), con una disminucion gradual de Ia
ganancia de peso a medida que las condiciones térmicas son mas extremas, donde tres
grupos (DP y DR a 5°C y DP-10°C) presentaron incrementos de peso significativamente

menores que el grupo DR-30°C,
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Figura 6: Ganancia diurna de peso (g) de Sephanoides sephaniodes en los diferentes tratamientos. Se presenta
promedio + DE. Las letras representan diferencias enire grupos segiin prueba no paraméirica a posteriori,

Sopor nocturno:

La presencia de sopor varid entre los tratamientos, considerando que todos los
individuos mantenidos en condiciones térmicas bajo termoneutralidad presentaron sopor
nocturno, comparado con el 16% de los individuos del grupo DP-Calor y la ausencia de
sopor observada en el grupo DR-30°C. En la figura 7 se presenta el tiempo de duracién
del sopor en los diferentes tratamientos considerando los individuos que presentaron esta
conducta, observindose diferencias significativas entre tratamientos, explicadas por la
calidad de la dieta y marginalmente por la interaccion de ambos factores (ANOVA,
Dieta: F (138 = 4,19; P = 0,05; Temp. F 338)= 2,89; P < 0,07; Interaccién: Fag = 3,41;

P = 0,04), siendo el grupo DP-15°C diferente al grupo DR-10°C.
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Figura 7. Duracion del sopor nocturno en Sephanoides sephaniodes en los diferentes tratamientos. Los valores
corresponden al promedio * DE. Linea gris representa el tiempo total de oscuridad. Letras representan

diferencias entre grupos segtin prueba no paramétrica a posterior, los grupos sin letras no fueron diferentes

Balance energético:

Con el objeto de evaluar el efecto del tratamiento sobre el balance energético diario en S,

sephaniodes, se estimé el cuociente energético (C.) definido como la razén entre la

energia asimilada (A.) y el gasto metabdlico en reposo (G;). La figura 8 presenta la

variacion en el C. en los diferentes grupos experimentales. Se observa una disminucion

significativa del C asociada al aumento de los gastos termorregulatorios e independiente

de la calidad dietaria, sin efecto de la interaccién de ambos factores (ANOVA, Dieta: F

(138) = 0,17; P= 0,69; Temp. ¥ G3an = 104,4; P« 0,001; Interaccion; F(:;,j;g) = 1,21; P=

0,31), donde todos los grupos mantenidos a 5 y 10 °C presentan balances energéticos

iguales a 1, y significativamente diferentes respecto a los dos grupos mantenidos a 30°C.

Los grupos de 15 °C, siendo que presentan balances superiores a 1, son también

significativamente diferentes que los grupos mantenidos a 30°C. Para esta estimacién se
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considerd el potencial ahorro nocturno a través del mecanismo del sopor, estimando el
gasto nocturno, para todos los tratamientos, igual a la TMB de esta especie (Lopez-

Calleja & Bozinovic 1995).

Figura B: a) Cuociente energético (AJG:) ¥ b) Relacién enire Co y variacién del peso corporal (g) de
Sephanoides sephaniodes en los diferentes tratamientos térmicos y dietarios. Los valores corresponden al
promedio £ DE. Las letras representan diferencias entre grupos seg(n prueba no paramétrica a posteriori,
Linea punteada indica balance igual a 0.
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El C. se correlacion6 positivamente tanto con ganancia diurna de peso (r; = 0,63;
P < 0,001), como con variacién de peso (final — inicial) de los individuos (r; = 0,43; P =
0,002), indicando que en condiciones térmicas extremas (e.g. 5°C), los individuos
deberian destinar casi la totalidad de la energia asimilada a gastos de termorregulacion,
lo cual afectaria la acumulacién de reservas durante el dia (ganancia de peso), y por lo

tanto podria influir en la mantencion del peso carporal luego del periodo nocturno.
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Phytotoma rara

Ingesta de alimento:

La tasa de ingesta de alimento, expresada como peso seco de materia (Fig. 9a) vario
entre los tratamientos (ANOVA, Dieta: F (139)= 1,54; P = 0,22; Temp. F (339)=3,84; P <
0,02; Interaccién: Fa39)= 8,23; P <0,001), siendo diferente la ingesta entre los grupos a
15°C y a 5°C por efecto de la temperatura. Como resultado de la interaccion se observo
que el grupo DP-5°C disminuyé su ingesta a los niveles observados en condiciones de
termoneutralidad y con DR, siendo claramente inferior al consumo observado en los
grupos DP-15 y 10°C. Al expresar la ingesta como energfa (Fig. 9b), se observa que el
consumo varidé por efecto de la temperatura, resultando la interaccién de dieta y
temperatura también significativa (ANOVA, Dieta: F (139y= 1,89; P = 0,17; Temp. F ;339
= 5,46; P = 0,003, Interaccidn: Fa9) = 9,14; P < 0,001), siendo el grupo DR-15°C

significativamente diferente a DP-5°C.
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Figura 9. Ingesta diaria de Phytotoma rara expresada como a) Materia seca (g/g dia) y b) Energia (kJ / g dia) en
los diferentes tratamientos y con ambas distas. Se presentan los promedios (+ DE), Las letras indican grupos
diferentes segin prueba no paramétrica a posterior.

Balance de masas:

Todos los individuos utilizados presentaron similar peso corporal al inicio del
tratamiento (ANOVA, Dieta: F 39y = 0,35; P = 0,56; Temp. F 339y = 0,28; P = 0,84;
Interaccion: Fa0) = 2,36; P = 0,09), con un peso corporal = 42,8 + 1,9 g (promedio +
DE). Al término del periodo experimental, en cambio, se observd una diferencia
significativa en peso corporal entre tratamientos tanto por efecto de la dieta, la
temperatura como por la interaccion de ambas (ANOVA, Dieta: F asn=4,18; P =0,01;
Temp. F 3309y = 4,18; P = 0,01; Interaccion: Fa39) = 8,68; P < 0,001). El peso corporal
vario significativamente durante el periodo de aclimatacion entre los grupos (Fig. 10),
encontrando que los grupos DR y DP a 30°C y DR-10°C mantuvieron su peso corporal

con poca variabilidad. Todos los otros grupos disminuyeron significativamente de peso

(Wilcoxon inicial vs. final: Z = 2,0; P = 0,04), al igual que el grupo DP-5°C donde la
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perdida de peso fue mas notoria (Wilcoxon inicial vs. final: Z = 2,2; P = 0,02),

presentando un claro desbalance de masas.
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Figura 10: Variacién peso corporal (peso final — inicial) en Phylotoma rara en los diferentes tratamientos, Se
presenta promedio + DE.. Todos los grupos DR y el grupo DP-30°C fueron diferentes del grupo DP-5°C segtin
prueba no paramétrica a pesteriori. Linea punteada indica mantencién de peso corporal,

Digestibilidad y asimilacion de materia y energia:

La digestibilidad de materia (Dw) cambia significativamente entre tratamientos
(ANOVA, Dieta: F 1,30)= 96,19; P < 0,001; Temp. F 339y= 2,49; P = 0,74; Interaccion:
Faa9 = 15,65; P < 0,001; Fig. 11a). La digestibilidad de energia (D,,) también cambio
entre tratamientos y con el mismo patrén que Dy, (ANOVA, Dieta: F (30~ 129,1; P <
0,001; Temp. F @39y = 0,08; P = 0,97; Interaccion: F39)= 13,32; P < 0,001: Fig. 11b).
Tanto Dy como D. variaron durante el tratamiento por efecto de la dieta y de Ia

interaccion dieta - temperatura, presentando mayor digestibilidad los grupos mantenidos
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con DR. Al nivel de la interaccion dieta - temperatura, los grupos de DR-30 y 15°C

presentaron mayor D, y D, respecto los mismos grupos térmicos pero mantenidos con

DP, y los grupos de 10 y 5°C presentaron digestibilidades intermedias. (Fig, 11a y b).
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Figura 11: Digestibilidad de materia (a) y energia (b) de P. rara en les diferentes tratamientos. Se presentan los
promedios & DE, las letras representan diferencias entre tratamientos segin prusba no paramétrica a posteriori.

Esto indica que, en cortos periodos de tiempo, las diferencias en digestibilidad

estarfan dadas por las caracteristicas de los componentes de cada dieta, pero las bajas

temperaturas (10 y 5°C) producen una modulacién de esta funcién, probablemente

asociada al volumen de alimento consumido y al aumento de los requerimientos

energéticos.

En la figura 12 se presenta la tasa de materia (A,) y energia asimilada (A.)

(Ingesta x Digestibilidad) en los diferentes tratamientos. Se encontraron diferencias
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significativas entre grupos en Ay (ANOVA, Dieta: F (139 = 17,38; P < 0,001; Temp. F
@39 = 7,82; P <0,001; Interaccion: Fiag= 3,66; P = 0,02), y en A. (ANOVA, Dieta: F
039~ 44,96; P < 0,001; Temp. F 339)= 4,67; P = 0,007; Interaccion: Fza9)= 3,65; P =
0,02), siendo en ambas variables significativo el efecto dietario y la interaccién dieta -
temperatura. Asi, el grupo DR-15°C asimil6 mas energia y materia que los grupos DP-30

y DP-5°C (Fig. 12a y b). No se observaron diferencias entre los otros grupos.

a) -8~ DR b)

0.3 — 5.0

4.0
02— —

01 - § T

3.0

20

o
o
o

1.0

MATERIA ASIMILADA (g /g dia)
i
/
/
/
i
1 1 ] 1
lij[lllllllllllllll]
Foek
M
Py

Illlillllllllllll!ll

ENERGIA ASIMILADA (kJ /gdia)

00 —T—T—T1 7 .
5 10 15 30 5 10 15 30
TEMPERATURA DE ACLIMATACION (°C)

Figura 12: Materia y energia asimilada por Phytotoma rara en los diferentes tratamientos. Se presentan los

promedios + DE, las letras representan diferencias entre tratamientos segtin prueba no paramétrica a
posteriori.

Balance energético:

Para evaluar el efecto de los tratamientos térmicos y dietarios sobre el balance
energético diario se determind el Cuociente energético (C. = A. / G)), donde A,
representa la energia asimilada y G; los gastos metabdlicos basales de termorregulacion

a las diferentes temperaturas de aclimatacion (M.V. Lopez-Calleja, datos no publicados).
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La figura 13a presenta la variacion del C. en los diferentes grupos experimentales. Se
observa una disminucion significativa del C. (ANOVA, Dieta: F (130=22,31; P < 0,001;
Temp. F @39 = 9,41; P < 0,001; Interaccion: Fpasy = 3,13; P = 0,04). Donde el C.
disminuyé asociado a la disminucion de la temperatura (aumento en los gastos
energéticos), de calidad dietaria (disminucion en la adquisicion de energia), y también
por el efecto de la interaccion de ambas variables. Asi, los dos grupos dietarios
mantenidos a 30°C y el grupo DR-15°C presentaron mayor C. que todos los grupos DP
bajo termoneutralidad. EI grupo DP-5°C, presenta el C. mas bajo, con un promedio (+
DE) igual a 0,86 (+ 0,11), donde la energia asimilada no le permitiria cubrir los gastos
energéticos termorregulatorios. En este sentido, se determind que Cg se correlaciona
positivamente con el peso final de los individuos, pero solo entre los grupos DP (Fig.
13b), observandose que a menor C. los individuos perdieron peso hacia el final del

tratamiento,

Todo lo anterior indicaria que frente a aumentos bruscos (24 h) de los
requerimientos energéticos, P. rara modifica la tasa de ingesta, alcanzando una ingesta
méxima, que le permite compensar el aumento de los gastos termorregulatorios, por lo
menos con la dieta rica (DR). Frente a recursos de baja calidad (DP), y con aumentos
extremos de los requerimientos (5°C o menos), P rara maximiza la ingesta de materia,
pero igual pierde peso corporal, por lo cual modifica su estrategia, disminuye la ingesta,
aumenta la eficiencia y prioriza el uso de las reservas energéticas (grasa y/o tejidos) para
compensar el incremento en el gasto energético. Estos resultados sugieren una

regulacion central del balance de energia en situaciones temporales agudas.
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PESO FINAL - INICIAL (g)

CUOCIENTE ENERGETICO

Figura 13: a) Cuociente energétice (A, / G;) y b) Relacion entre C, y variacién del peso corporal (g) de
Phytotomna rara en los diferentes tratamientos térmicos y dietarios. Fig a; Los valores correspenden al promedio +
DE, y las letras representan diferencias entre grupos segin prueba no paramétrica a postarior, Fig. b: Cada
punte representa un individuo. Para ambos gréfices se presenta el coeficiente de correlacién de Spearman (rs).

OI. - RESPUESTA CRONICA FRENTE A VARIACIONES EN
TEMPERATURA AMBIENTE Y CALIDAD DEL ALIMENTO:

Sephanoides sephaniodes:

Balance de peso.

¥, . .
El peso corporal en los cuatro grupos experimentales fue similar al

inicio del

tratamiento, pero al final del periodo experimental los grupos presentaron diferencias

significativas (Tabla 3). Al analizar la dinimica de cambio de peso de los cuatro grupos

experimentales (Fig. 14), se observa que los individuos del tratamiento control (DR-

Calor) mantuvieron su peso corporal (Wilcoxon: Z = 0,94; P = 0,34), pero el grupo DP-
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Frio disminuyo significativamente su peso cerca de un 10% (Wilcoxon: Z = 22, P =
0,02), en cambio los grupos DR-Frio y DP-Calor, disminuyeron su peso, pero cerca de

un 5%, aunque aparentemente todos se habrian estabilizado hacia el final del periodo de

aclimatacion.

105 —5- DR-Calor
DP - Calor
/A~ DR -Frio

0 - DP-Frlo

&

8

llllilllitllllillllj

VARIACION PESO CORPORAL (%)

[+1]
W

o 2 4 6 8 0 12 14 16
DIAS TRATAMIENTO

Figura 14: Variacion del peso corporal de Sephanoides sephaniodes en los diferentes grupos experimentales y
durante el periodo de aclimatacién. Los valores corresponden al promedio y estan expresados como porcentaje
de cambio de peso ((peso dia n /peso inicial)*100).

Tasa de ingesta y funcién digestiva

La tasa de ingesta vari6 tanto entre los grupos experimentales, como en cada Brupo a
través del periodo de aclimatacién (Tabla 4, Fig. 15). El grupo DR-Calor (control),
mantuvo constante la tasa de ingesta durante todo el periodo de aclimatacion (Z = 1,57,

P =0,11), siendo también la menor tasa de ingesta observada.
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Al comienzo del tratamiento los picaflores modificaron la tasa de ingesta,
principalmente por efecto de la condicién térmica de aclimatacién (dia 1, ver Fig,
15 y Tabla 4), donde los dos grupos aclimatados a fifo presentaron una ingesta
significativamente mayor cue los grupos aclimatados a calor. Este patrén inicial
cambid a través del tratamiento, asi al final del perfodo de aclimatacién, los
individuos con dietas pobres presentaron mayor ingesta que los grupos con dieta
rica, independiente de la condicidn térmica (dia 15, ver Fig. 15 y Tabla 4). Este
cambio en el patrén inicial de consumo se deberia a que los grupos aclimatados a
frio disminuyen significativamente su tasa de ingesta durante el tratamiento
(Wilcoxon, Consumo inicial vs. final: DR-Frio: Z = 1,89; P = 0,04 y DP-Frio: Z =
2,02, P = 0,04). Con relacion a la ingesta de energia (Tabla 4), no se detectaron
diferencias entre grupos, debido a una compensacién entre el valor energético de
cada dieta y la tasa de ingesta. La digestibilidad de materia es igual entre
tratamientos. El hecho que la digestibilidad no cambi6é entre tratamientos
determina que el coeficiente de materia asimilada (AMC) sea mayor en los grupos
DP respecto a DR, pero también se observé una interaccién significativa donde
AMC se mantiene en el ambiente més frfo con DP, situacién contraria a lo que

sucede con DR, donde AMC aumenta en la condicién mas fria (Tabla 4).
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Figura 15; Cambios en la tasa de ingesta de S. sephaniodes en los grupos experimentales durante el periedo
de aclimatacién. Los valores corresponden a los promedios. Las letras representan diferencias entre grupos
evaluadas al inicio y al final del tratamiento segtin prueba no paramétrica a posterior.

Con relacién al tiempo usado para procesar un determinado volumen de alimento
(PTL Fig. 16), se observo que los individuos presentan PTI significativamente diferentes
por efecto de la dieta y la temperatura (ANOVA, Dieta: F (1,15 = 15,41; P < 0,001;
Temp. F (1,15 = 4,38; P = 0,05; Interaccidon: Fy 15y = 0,31; P = 0,58), con una clara y
significativa disminucion del tiempo de procesamiento asociado al aumento de las
restricciones dietarias y marginalmente térmicas, siendo los grupos mantenidos con DP

los que redujeron el PTI respecto al grupo control (DR-Calor).
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Figura 16: Indice de tiempo de procesamiento {PTI} de Sephanoides sephaniodes en los diferentes tratamientos.
Se presentan los promedios + DE. Las letras representan diferencias entre grupos segun prueba no paramétrica
a posteriori.

Cambios morfologicos:

Los individuos presentaron diferencias morfologicas significativas por efecto de los
tratamientos (Tabla 5). En general, se observa que el peso de la carcasa (masa Osea,
muscular y grasa corporal) cambia significativamente por efecto dietario y térmico
independientemente. Asi, los individuos aclimatados a DR presentan mayor tamafio de
carcasa que los de DP, y al agruparlos por condicion térmica son los grupos mantenidos
en frio los que aumentaron el tamafio de carcasa. Esta variacion dietaria y térmica en la
respuesta se explicaria por las variaciones diferenciales en el porcentaje de grasa y masa
muscular por tratamiento. El porcentaje de grasa total disminuyé en los grupos DP
respecto a los grupos DR, pero la masa magra (dsea y muscular) aument6 en los grupos

mantenidos en frio respecto a los mantenidos en calor (Tabla 5). Asi, tanto carcasa
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como masa magra muestran diferencias al agruparse por temperatura, y la grasa corporal

en cambio estaria asociada a las variaciones dietarias de los tratamientos (Tabla 5).

Los organos productores, como corazén y pulmdn, presentaron un incremento
significativo en peso en los grupos aclimatados a frio (Tabla 5). Estos érganos también

se asocian positivamente solo al efecto térmico experimental.

Al nivel de érganos digestivos se observaron diferencias significativas en rifion,
higado, molleja y 4rea nominal del intestino delgado, Ajs, (Tabla 5). Estos cambios se
expresan en aumentos significativos en masa o superficie {para Ajs) en los grupos
aclimatados a dietas diluidas (DP) respecto a los mantenidos con DR. La molleja es el
tnico organo digestivo que presenta una variacion explicada por la interaccion entre
condicion dietaria y térmica del tratamiento, donde la molleja aumenta
significativamente de peso solo en el grupo DP-Frio respecto al grupo control, lo
anterior se deberfa a que el grupo DP-Calor presento alta variabilidad en su respuesta,
observandose solo una tendencia, marginalmente significativa, a que el factor dietario

también explique esta variacion morfologica (véase Tabla 5).
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Tasa metabélica basal:

La tasa metabolica basal cambia significativamente por efecto del tratamiento (Fig. 17),
donde ambos grupos mantenidos en frio aumentan su TMB entre 19 a 25% respecto a
los mantenidos en condicién de calor (ANOVA, Dieta: F 1,19 = 1,0, P = 0,32; Temp. F
a1g) = 14,9; P = 0,001; Interaccién: Fg1g = 0,2; P = 0,66). La TMB de los grupos
mantenidos en calor (promedio + DE = 0,065 £ 0,007 klJ/g h, n=11), es similar a la
descrita previamente para esta especie (promedio = DE = 0,064 + 0,012, en Lopez-

Calleja & Bozinovic 1995).
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Figura 17: Variacion de la Tasa Metabdlica Basal {TMB) en Sephanoides sephaniodes en los diferentes

tratamientos. Las letras representan las diferencias entre grupos seguin prueba a posteriori no paramétrica, La
linea punteada correspende a TMB estimada para esta especie (Lopez-Calleja & Bozinovic 1998).

P

Gasto diario de energia y balance energético:
Con relacién al gasto diario de energia (DEE), en la figura 18 se muestra el curso de

medicion del gasto diario para cada tratamiento, y se observa que los picaflores se
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mantuvieron activos durante todo el periodo diurno, con mayor actividad en la mafiana,
decayendo en la tarde. El DEE es diferente entre tratamientos (ANOVA, Dieta: F 15~
0,7, P = 0,4; Temp. F (1.1y= 10,7; P = 0,004; Interaccién: Fg,15= 0,8; P = 0,86), stendo
mayor en los grupos mantenidos en frio respecto a los de calor. Durante la fase de
oscuridad todos los picaflores reducen sus gastos energéticos a niveles cercanos a TMB
de termoneutralidad (0,063 kJ/g h), incluso los grupos mantenidos en condicién de frio

presentan registros inferiores a ésta.
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Figura 18: Curso diario de gasto energético en Sephanoides sephaniodes en los cuatro tratamientos, Las lineas
representan a cada individuo registrado por tratamiento. Las barras claras y oscuras en la seccidn central del
grafico indican el periodo de Juz y oscuridad durante la medicion. La linea punteada representa el metabolismo
basal documentado para esta especie {TMB = 0,063 kJ/ gh; Lépez-Calleja & Bozinovic 1895},
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Al descomponer el DEE en gasto energético diurno y nocturno (Fig. 19), se
observa que el gasto diurno ii:e significativamente diferente entre tratamientos
(ANOVA, Dieta: F ,1y= 1.3; P = 0,3; Temp. F 1,18 = 11,7; P = 0,003; Interaccion:
Faas = 0,20; P= 0,60), donde los dos grupos de frio son diferentes a los grupos
termoneutrales. A nivel del gasto nocturno total no se observaron diferencias entre
grupos, pero si considerando el gasto minimo nocturno (Fig. 20), donde ambos grupos
aclimatados a frio presentaron minimos nocturnos significativamente méis bajos que los

dos grupos aclimatados a calor (ANOVA, Dieta: F (1,15y= 1.26; P <0,28; Temp. F ,15)=

11,70; P = 0,003; Interaccion: Fq,18= 0,26; P = 0,62).

R

HEE Diurne

[5ZA Nocturno

GASTO (kJ /g 12h)

DR-Calor DP-Calor DR-Frio DP-Frio
TRATAMIENTOS

Figura 19: Gasto energético diario de Sephanoides sephaniodes en los diferentes tratamientos. El gasto diario se
presenta dividido en gasto diurno y nocturno. Los valores corresponden a pramedio = DE. Las letras representan
diferencias entre tratamientos segtin prueba no paramétrica a posteriori.
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GASTO MINIMO NOCTURNO ({kJ /g h}

DR-Calor DP-Calor DR-Frio  DP-Frio

TRATAMIENTOS

Figura 20: Gasto minimo nocturno de Sephancides sephaniodes en los diferentes tratamientos. Este valor
cerresponde al registro de consumo de oxigeno mas bajo registrado en la noche en el cursa de la medicion. La
linea punteada corresponde a TMB documentado para esta especie. Los valores corresponden a promedio £ DE,
Las letras representan diferencias entre tratamientos seglin prueba no paramétrica a posteriori.

La razén entre energia ingerida y asimilada (A) y gastada (DEE) durante el
periodo de medicion (Fig. 21a), fue significativamente diferente entre los tratamientos
por efecto térmico (ANOVA, Dieta: F 15 = 0,78; P = 0,39; Temp. F 3,18= 16,18; P <
0,001; Interaccion: F(,1g = 0,58; P = 0,46). Destaca que todos los individuos
mantenidos en condiciones de termoneutralidad (DP y DR) y DR-15°C presentaron una
razén positiva, no asi grupe DP-Frio. Por otra parte, solo se observo una tendencia de
cambio al evaluar la variacion diaria del peso corporal al final del periodo de
aclimatacion (ANOVA, Dieta: F (115 = 2.62; P = 0,12; Temp. F 1.15)= 4,23; P = 0,06;
Interaccion: Fq,1g = 1,05; P = 0,33), explicada porque los individuos de los grupos

aclimatados a calor mantienen o aumentan su peso dia a dia, en cambio los grupos
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aclimatados a frio mantienen o pierden peso. Asi, no se observa una correlacion entre

saldo de energia y variacion del peso corporal (Fig. 21b).
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Figura 21: Balance de energia en Sephanoides sephsniodes en los diferentes tratamientos: a) Razén de
proporcion entre energia asimilada y gastada {A; / DEE), y b) Saldo de energia y variacion del peso corporal, Se
presentan los promedios £ DE. En Fig. (a) se presentan los promedios * DE, donde la linea punteada indica Ag
= DEE. y en fig. (b) cada punto representa un individuo y los simbolos comesponden a les grupos de fig 30a.

Considerando el gasto de energia por termorregulacion (G,) a las temperaturas
experimentales utilizadas (0.063 y 0.174 kJ/gh para tratamiento de 30 y 15°C
respectivamente, segin Lopez-Calleja y Bozinovic 1995), se estimd el porcentaje del
total de energia gastada que habria sido invertida en termorregulacion, y la fraccion
disponible para otras actividades (e.g. forrajeo) por tratamiento. En la figura 22 sé
grafica el porcentaje del gasto diario de energia (DEE) registrado invertido en
termorregulacién por tratamiento, encontrando que existen diferencias significativas
entre los grupos (ANOVA, Dieta: F (1,15y= 0,01; P < 0,76; Temp. F (1185)= 34,01, P <

0,001; Interaccion: F 1= 0,12; P = 0,73). Los dos grupos aclimatados a frio habrian
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invertido un 75% del total de la energia diaria producida en termorregulacién. Los

grupos aclimatados a calor en cambio, invirtieron solo un 40% del DEE en

termorregulacion.
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Figura 22 Proporcién del gasto diario de energia (DEE)} invertido en termoregulacién por Sephanoides
sephanicdes en los diferentes tratamientos. Las letras representan diferencias entre grupos segin prueba no

paramétrica a posteriori.

Sopor nocturne:

Se encontré una relacion significativa entre temperatura de aclimatacion y presencia de

sopor nocturno (Prueba exacta de Fisher, P=0,0075), donde todos los individuos bajo

termoneutralidad registraron sopor nocturno. En cambio, solo el 50% de los individuos

DP-Calor y el 28% de los DR-Calor presentaron esta estrategia.
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En relacion con la duracion del sopor (Fig. 23), y considerando solo los
individuos que presentaron esta conducta, no se observaron diferencias entre los
tratamientos (ANOVA, Dieta: ¥ 1,100= 0,38; P = 0,55; Temp. F 1,100= 0,22; P < 0,65;
Interaccion: Fg,1- = 0,04; P = 0,83), siendo el tiempo medio de duracién del sopor de

532,1 £ 157,6 min. (promedio £ DE).

DR-Calor

DP-Calor

DR-Frio

TRATAMIENTOS

|

DP-Frio

]

[ I I i ] [ i i 1

0 100 200 300 400 500 600 700 800
DURACION DEL SOPOR {min)

Figura 23; Presencia y duracidn del sopor para Sephanoides sephaniodes en los diferentes tratamientos. Los
nimeros en {a basa de las barras indican el ntimero de individuos que realizé sopor nocturno, La linea negra
corresponde al periodo de escuridad nocturna (720 min.).

3

Presupuesto de tiempo:
La actividad de forrajeo cambid significativamente entre tratamientos (Fig. 24). Los

individuos modificaron la tasa de visitas al comedero dependiendo de los tratamientos

3_.
R

(Fig. 24a), siendo los grupos de calor los que realizaron significativamente mas visitas a
los comederos (ANOVA, Dieta: F 5,15y = 0,71; P = 0,41; Temp. F 1,15y = 10,35; P =

0,006; Interaccion: Fyy 18y= 0,71; P = 0,41). La duracién de cada evento de alimentacién
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(tiempo desde que introducen el pico en el bebedero hasta que lo retiran), presentd un
efecto significativo asociado al factor dietario de aclimatacion, observandose un
aumento en las dietas diluidas (ANOVA, Dieta: F (,15= 10,35; P < 0,006; Temp. F 1,15
=0,71; P = 0,41; Interaccion: Fy 15 = 0,22; P = 0,64) (véase Fig. 24b). Al correlacionar
ambos parametros, niimero de visitas y tiempo medio de extraccion de alimento (Fig.
24c), se observa una relacidn positiva entre ellos, donde los individuos que visitan mas
veces el comedero lo hacen por periodos de tiempo mas corto. Igualmente, el tiempo
total de vuelo de alimentacion fue significativamente mayor en los grupos mantenidos
con DP respecto a los grupos DR (ANOVA, Dieta: Fy,18= 5,24; P = 0,04; Temp. F 15

= 0,32; P = 0,58; Interaccion: F(,15= 0,01; P = 0,94).
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Figura 24. Actividades de forrajeo de Sephanoides sephaniodes en los diferentes tratamientos: a) Ndmero de
visitas a los comederoes. b)Tiempo medio de! evento de alimentacion, y c) Relacién entre duracidn del evento de
alimentacién y nimero de eventos por tratamientos. Las letras representan diferencias entre los grupos segtn
prusha no paramétrica a posteriori.
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En relacién con la distribucion del tiempo entre actividades como reposo y vuelo
se observd un cambio significativo por efecto de la aclimatacion al frio. En la figura
25a, se observa como ambos grupos mantenidos en frio permanecen significativamente
mas tiempo en reposo que los grupos aclimatados a calor (ANOVA, Dieta: F,18= 0,29;
P = 0,60; Temp. F,15y= 26,25; P < 0,001; Interaccion: F,15= 0,01; P = 0,90). Ademas,
los grupos mantenidos en frio volaron casi exclusivamente para alimentarse (Fig. 25b)
mientras que en los grupos aclimatados a calor, el tiempo de vuelo asoctado a forrajeo es
significativamente menor (ANOVA, Dieta: Fy1,18= 1,3; P = 0,27, Temp. Fq,15y= 32,76;
P < 0,001; Interaccion: F 18 = 0,58; P = 0,45), representando un 13% del tiempo total
de vuelo. Este patrén de actividades es concordante con la disminucion en el porcentaje

de energia disponible para realizar otras actividades descrito previamente (véase Fig.

22).
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Figura 25: Presupuesto de tiempo de Sephanoides sephaniodes en los diferentes tratamientos Se presenta: a)
Tiempo de reposo, donde las aves se mantuvieron posadas en una percha; y b) Porcentafe del tiempo total de
vuelo correspondiente a actividades de forrajeo (visitas a comedero).
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Relacién entre Ia ingesta y gasto de energia y la variacién de parimetros
morfolégicos:

Utilizando una regresion maltiple paso a paso se relacioné tanto el consumo de alimento
(ml/g dia) como la TMB (kJ/g h) y 14 variables morfologicas (masa organismo vivo,
carcasa, masa Gsea y muscular, grasa total, plumaje cobertor, corazon, pulmoén, intestino,
molleja, rifién, e higado [g], ademas de largo intestino [mm] y superficie intestino
fmm’}, y de dos variables agrupadas como: érganos productores (considera corazon -+
pulmén), y 6rganos digestivos (considera intestino, molleja, rifidn, e higado), F* de
entrada = 4. Para TMB se obtuvo que dos variables, o6rganos productivos (Wpraa), ¥
grasa (Wp), explican el 45,5% (P = 0,003) de la variacién en consumo de oxigeno
observado a 30°C. La ecuacion de regresion de mejor ajuste es: TMB = 0.073 + 0,02
Wiprog + 0.01 W, Para determinar que variable estaria secundariamente relacionada con
TMB se eliminaron Wyoa y Wy del analisis. Solamente masa magra Wy, se relaciona

significativamente con TMB, explicando por si sola un 25,1% (P =0,02) de su variacion.

Con relacion a la tasa de ingesta de alimento, se obtuvo que grasa total, W,, y
rifion, W;, se relacionan significativamente con esta vartable, explicando el 53,5% (P <
0,001) de su variacion. La ecuacién de regresion de mejor ajuste es: Ingesta = 1,83 +
0,20W; — 0,27W,. Al igual que con TMB, se buscé otra variable secundariamente
relacionada, encontrando que tanto largo de intestino delgado (L;s) como higado (W)
explican un 36,1% de la variacion en consumo de alimento (P < 0,001) cuando se

eliminan del analisis grasa total y rifién.
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Phytotoma rara
Balance de peso.
Todos los grupos experimentales presentaron peso corporal similar al inicio del
tratamiento, con un promedio (+ DE) de 42,8 £ 22 g Pero al final del periodo
experimental, los grupos modificaron sus pesos corporales, siendo significativamente

diferentes entre tratamientos {véase Tabla 6).

Al analizar la dindmica de cambio de peso de los grupos experimentales (Fig.
26), considerando peso inicial vs. final, se encontré que los grupos mantenidos con DR
subieron o mantuvieron su peso corporal durante el tratamiento (Wilcoxon: DR-Calor:
Z=12,20; P = 0,03 y DR- Frio; Z=0,56, P = 0,58) (Tabla 6, Fig 26). En el caso del grupo
control (DR-Calor), este recuperé6 y mantuvo su peso durante todo el periodo de
aclimatacion, en cambio el grupo DR-15°C presentd una rapida disminucién de peso
corporal, para comenzar a recuperar masa corporal al séptimo u octavo dia de
experimentacion. Por otra parte, los dos grupos mantenidos con DP perdieron peso
corporal significativamente (Ambos grupos: Wilcoxon Peso final vs. inicial: Z=2 20; P=

0,02).
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Figura 26: Variacién de! peso corporal de Phylofoma rara en los diferentes grupos experimentales y durante el
periodo de aclimatacion. Los valores corresponden al promedio y estan expresados como poreentaje de cambio

de peso {{peso dia n /peso inicial)*100).

Tasa de ingesta y funcién digestiva

Phytotoma rara presentd una tasa de ingesta similar entre los tratamientos al inicio del

periodo de aclimatacion (Tabla 7, Fig. 27), Al final de este periodo, ambos grupos

aclimatados a calor mantienen las tasas de ingesta iniciales (Wilcoxon: DR: Z= 1,36, P =

0,18 y DP: Z = 0,10, P = 0,91). En cambio, los dos grupos aclimatados a frio

aumentaron significativamente su tasa de ingesta (Wilcoxon: DR: Z = 2,24, P =0,02 y

DP: Z = 2,02, P = 0,02), siendo el grupo DP-Frio el que presenta el mayor volumen de

alimento consumido.
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DR- Calor
- DP- Calor
—A— DR-Frio
—7- DP-Frio

INGESTA MATERIA (g /g dfa)

1 3 5 7 9 11 13 15
DIAS TRATAMIENTO

Figura 27: Cambios en |a tasa de ingesta de materia himeda por Phytoloma rara en los grupos experimentales
durante e! periodo de aclimatacion. Los valores corresponden a los promedios. Las letras indican diferencias
entre grupos al final del tratamiento segdn prueba no paramétrica a posteriori.

La ingesta de energia fue significativamente diferente entre los grupos al final del
periodo experimental (Tabla 7), donde los dos grupos mantenidos en frio presentaron
mayor ingesta de energia que el grupo control (DR-Calor), Al evaluar el efecto de los
tratamientos sobre la digestibilidad de materia y energia, se encontraron diferencias
significativas (Tabla 7), donde ambas variables disminuyen a medida que las
condiciones energéticas y alimenticias son mas extremas. Este patron determina que
tanto la materia y energia asimilada por los individuos sean significativamente
diferentes entre los tratamientos (Tabla 7), observandose que a pesar del aumento en la
ingesta del grupo DP-Frio la materia y energia asimilada no difiere significativamente
respecto a los grupos termoneutrales, solamente el grupo DR-Frio aumenta su ingesta de

materia y energia significativamente. Por otra parte, se observo que la digestibilidad de
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fibra disminuye asociada al tipo de dieta (Tabla 7), siendo mayor en los grupos con dieta

rica respecto a los con dieta pobre.
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En la figura 28 se muestran los valores del tiempo medio de retencion del

alimento (TRM) en los diferentes tratamientos. Se observa que TRM varia

significativamente seg(in el tratamiento (ANOVA, Dieta: F 124y = 23,48; P < 0,001;

Temp. F 24y= 5,34; P = 0,03; Interaccion: Fy24)= 0,16; P = 0,68), donde tanto el factor

dietario como térmico determinan diferencias en la respuesta. Asi los grupos DR

presentaron TRM mayores que los grupos DP, y también los grupos Calor presentaron

TRM mayores que los grupos Frio. El hecho que ambos factores sean significativos se

deberia a la variabilidad observada en el grupo DR-Frio. Por otra parte, y aunque el

efecto de la interaccion no fue significativo, el TRM disminuye significativamente

asociado al incremento de las restricciones energéticas y troficas experimentales (1~

0,61; P = 0,001).
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Figura 28: Tiempo medio de Retencién (TRM) de FPhytotoma rara en los diferentes tratamientos. Cada punto
representa un individuo. rs ; coeficlente de correlacidn de Spearman. Las lefras representan diferencias entre
grupos segun prueba no paramétrica a posteriori,
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Cambios morfolégicos:

Solo carcasa (masa Osea, muscular y grasa) cambid significativamente entre los cuatro
grupos (Tabla 8), observandose una tendencia de disminucién del peso de carcasa de
todos los grupos respecto al control (DR-Calor). Corazon y pulmén no presentaron

modificaciones entre los tratamientos.

Respecto a las variaciones en peso de carcasa, son los grupos mantenidos a 15°C
los que redujeron significativamente el tamafio de carcasa respecto a los dos grupos
mantenidos a 30°C (ANOVA, Tabla 8). Estas diferencias en peso de carcasa no se
expresaron en las variaciones de masa muscular y 6sea o de grasa corporal, los dos
componentes de la carcasa aqui evaluados. (ver masa magra y grasa corporal, Tabla 8).
Aunque grasa corporal no presenté diferencias estadisticas entre los tratamientos, se
observo una correlacion significativa y positiva entre peso de carcasa y grasa corporal (r;
= 0,52; P = 0,005), indicando que la disminucion del peso de carcasa en los grupos

aclimatados a 15°C se deberian a disminuciones de las reservas de prasa.

El plumaje cobertor, indicador de variaciones en la capacidad de aislacién
térmica, vari¢ significativamente entre grupos por efecto térmico (Tabla 8),
encontrandose que las aves aclimatadas a fifo presentan mas plumaje cobertor que las

aclimatadas a calor.

En la tabla 8 también se presentan los cambios morfométricos de 6rganos

digestivos, observandose cambios significativos al nivel de peso seco de higado (W),
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peso y area de intestino delgado (Wig, Aig), y peso seco de rifion (W;). Todos estos
organos aumentaron de tamafio en los grupos aclimatados a frio. El rifién (W) fue el
inico 6rgano que presento cambios significativos asociados a la interaccion de los
factores dietarios y térmicos. Con relacion al aumento en Wig, su cambio en peso se
explicaria por una combinacion tanto del largo como del drea nominal, considerando que
ambas variables se correlacionan positivamente con Wig (rs= 0,62; P = 0,004 para ambas
variables). Tanto molleja y pancreas como intestino grueso no presentaron variaciones

por efecto de los tratamientos (Tabla 8).
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Tasa metabélica basal:

La TMB no cambia por efecto del tratamiento (ANOVA, Dieta: F (1,15y= 0,24; P = 0,62;
Temp. F (18 = 0,93; P = 0,34; Interaccion: Fq 15 = 0,84; P = 0,36) (Fig. 29). La TMB
promedio obtenido es 0,054 (£ 0,007) ki/g h (n = 30), valor similar al registrado para
esta especie (promedio + DE = 0,050 + 0,004, n=13, rango térmico de registro. 32 a

28°C, Lopez-Calleja datos no publicados).

0.12
0.10
0.08

0.06

0.04

BVMR (kdgh)

0.02

Illllilllg]lllllllllllll
_l

Ill]llllllllltlllllllllj

0.00 1 : [ i
DR-Calor DP-Calor DR-Frio DP-Frfo
TRATAMIENTOS

Figura 29: Variacién de la Tasa Metabdlica Basal {TMB) de Phylofoma rara en los diferentes tratamientos. La
linea punteada corresponde a TMB registrada para esta especie {Lopez-Calleja datos no publ.).

Gasto diario de energia y balance energético:

El gasto diario total de energia es diferente entre tratamientos por efecto de la condicion
térmica de aclimatacién (ANOVA, Dieta: F 1249= 1,7, P = 0,21; Temp. F 24y= 6,93; P
= 0,01; Interaccidn: F24= 0,30; P = 0,59), siendo mayor en los grupos de Frio respecto
a los de Calor (Fig. 30). Al descomponer el gasto total en diurno y nocturno (Fig. 31),

se observa que el gasto diurno es similar entre tratamientos (ANOVA, Dieta: Fy 22y =
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0,04; P = 0,96; Temp. F 22 = 1,57; P = 0,35; Interaccion: Faa)= 0,14, P = 0,.71),

siendo 2 nivel del gasto nocturno total donde los grupos mantenidos en condiciones

térmicas de frio aumentaron significativamente el gasto de energia respecto a los grupos

mantenidos en calor (ANOVA, Dieta: F (124 = 2,26; P = 0,14; Temp. F 29)= 963;P=

0,005; Interaccion: Fyyz4y= 0,23; P = 0,63).

DEE ( kJ /g dfa)

DR-Calor DP-Calar

1 4
DR-Frio DP-Frio

TRATAMIENTOS

Figura 30; Gasto energético diario (DEE} de Phytotomna rara en los diferentes tratamientos.

Los valores

corresponden a promedio # DE. Las letras representan diferencias entre tratamientos segtin pruebas no

paramétrica a posteriori,
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Diurno

7 B Nocturno

GASTO (kJd /g 12 h)

DR-Calor DP-Calor DR-Frio DP-Frio
TRATAMIENTOQS

Figura 31: Gasto energético diurno y nocturno de Phytofoma rara en los diferentes tratamientos, Los valores
corresponden a promedio + DE. Las letras representan diferencias entre tratamientos segin prueba no
paramétrica a posteriori.

Esta diferencia nocturna estaria determinada por el aumento del gasto metabdlico
termorregulatorio a 15°C. Esto se confirma revisando los valores minimos de consumo
registrados en el periodo de oscuridad, observindose que existieron diferencias
significativas entre grupos (ANOVA, Dieta: F (21y= 0,24 P = 0,63; Temp. F (.21y= 4,12;
P < 0,04; Interaccion: Fuary < 0,01; P = 0,96), donde los grupos mantenidos en
termoneutralidad  (calor) presentaron registros de consumo de oxigeno

significativamente més bajos que los grupos de frio (Fig. 32).
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Figura 32: Gasto minimo nocturno de Phytolome rara en los diferentes tratamientos. Los valores
corresponden al registro mas bajo obtenido en la fase de oscuridad, Se presenta el promedic  DE. Las
letras indican Jas diferencias entre grupos segtin prueba no paramétrica a posteriori,

Utilizando la informacién de energia asimilada (A.) y gasto diario (DEE) durante
el periodo de medicién, se estimé el saldo de energia (A. / DEE; Fig. 33a). El saldo de
energia fue diferente entre tratamientos (ANOVA, Dieta: F 22) = 8,65, P = 0,007,
Temp. F (,22y= 4,18; P = 0,06; Interaccion: Fyaz = 2,50; P= 0,12), donde los grupos que
consumieron DR presentaron un saldo de energia significativamente mayor que los
grupos aclimatados a DP. El peso corporal (Peso final — inicial) vari6 significativamente
durante el periodo de registro entre los cuatro grupos (ANOVA, Dieta: F 122= 75,6, P <
0,001; Temp. F (1 22y= 1,82; P = 0,38; Interaccion: F 2= 3,32; P= 0,08), siendo ambos
grupos DR los que aumentan o mantienen su peso corporal diario respecto a los grupos
DP. Asi, el saldo de energia se correlaciona significativa y positivamente con la

variacion diaria de peso al final del periodo de aclimatacion (Fig. 33b).
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Como una manera de estimar que porcentaje de la energia total se habria
invertido en termorregulacion en los diferentes tratamientos, se utilizaron los datos sobre
gasto minimo nocturno a 15 y 30°C obtenidos previamente (véase Fig. 32). La figura 34
representa el porcentaje del gasto diario que se deberia invertir en termorregulacién por
tratamiento. Se encontré que no existen diferencias significativas entre los grupos
experimentales (ANOVA, Dieta: F (122y=0,05; P = 0,81; Temp. F (122= 1,14; P = 0,29;
Interaccién: F22y= 0,26; P = 0,61). En general todos los grupos habrian invertido cerca
del 50 % del DEE en termorregulacion. Esta mantencidon en el porcentaje de energia
invertida en termorregulaciéon se explica por la alta correlacién entre DEE y gasto

energético nocturno (r; = 0,86; P < 0,001), lo que apoya la propuesta que el DEE
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aumenté principalmente por efecto del incremento del gasto termorregulatorio y en

menor proporcién por efecto del gasto de forrajeo.
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Figura 34: Proporcién del gasto de energia diario invertido en termoregulacién por Phytotoma rara en los
diferentes tratamientos.

Presupuesto de tiempo:

Todas las aves evaluadas realizaron desplazamientos desde la percha hacia el comedero
para alimentarse (evento de alimentacién), y sdlo ocasionalmente se movieron para
consumir agua o realizar otras actividades. El tiempo invertido en alimentacién (Fig.
35), cambio significativamente entre tratamientos (ANOVA, Dieta: F (20 = 3,16, P =
0,09; Temp. F (120y= 13,71; P = 0,001; Interaccién: Faa20=3,16; P = 0,09), donde los
grupos de calor (DR y DP) invierten menos tiempo en alimentarse que los grupos de
frio. El analisis estadistico indica un efecto marginal de la dieta, y de la interaccion
entre dieta y temperatura, donde el grupo DP-Calor es el que invirtié significativamente

mas tiempo forrajeando (véase Fig. 35). Entonces, las condiciones experimentales si
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afectaron el presupuesto de tiempo, restringiendo el tiempo disponible para realizar

otras actividades.

[
o
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Figura 35. Variacién del tiempo invertida en al
Sa presentan los promedios + DE. Las letr

paramétrica a posteriori
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DP-Calor DR-Frio
TRATAMIENTOS

DP-Frio

imentacion en Phylotoma rara en los diferentes tratamientos.
as ropresentan diferencias entre grupos segtin prueba no

Al caracterizar la estrategia de forrajeo se observéd que el nimero de visitas a los

comederos no varia entre tratamientos (ANOVA, Dieta: F 20~ 1,98; P=0,18; Temp. F

(200 = 0,24; P < 0,63; Interaccién: Fap0 = 0,52; P = 0,48; Fig 36a), pero la duracién

promedio de los eventos de alimentacion (Fig. 36b) si cambia entre los grupos

(ANOVA, Dieta: F 20)= 0,30; P = 0,58; Temp. F (,200= 23,0; P < 0,001; Interaccién:

Fa.200= 2,92; P = 0,10), donde los grupos aclimatados a frio aumentaron la duracién de

los eventos de forrajeo. Se observa que es el grupo DP

-Frio el que present6 eventos de

alimentacién mis largos, esto es coincidente con el mayor tiempo total de forrajeo

observado en este grupo. Los otros dos grupos (DR-Calor y DR-Frio) presentaron alta

variabilidad en la respuesta. Al correlacionar el nitmero de eventos con la duracioén de
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los mismos, independiente del tratamiento experimental, se observd ung correlacion

negativa (véase Fig 36c).

Durante el tiempo de alimentacion en el comedero se observé que el niimero de
picoteos realizados por evento de alimentacién, cambia significativamente entre grupos
por efecto de la temperatura (ANOVA, Dieta: ¥ .20) = 0,66; P = 0 43; Temp. F (150 =
18,76; P < 0,001; Interaccion: F20=0,04; P = 0,85), siendo los dos grupos de frio los
que picotean mas veces el alimento por evento que los grupos de calor. Entonces, e
tiempo total de alimentacion probablemente estaria restringido por el volumen de

alimento que estas aves son capaces de manipular durante cada evento de consumo.
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<

Relacién entre Ia ingesta y gasto de energia y la variacién de pardmetros
morfologicos:

Utilizando una regresién maltiple paso a paso se relaciono tanto el consumo de alimento
(g/g dia) como la TMB (kJ/g h) y 14 parametros morfoldgicos (masa organismo vivo,
carcasa, masa dsea y muscular, grasa total, plumaje cobertor, corazon, pulmon, intestino
delgado y grueso, molleja, rifién, higado, pulmén, g}, ademas de largo intestino delgado
y grueso[mm] y superficie intestino [mm®], F de entrada = 4). Para TMB se obtuvo que
ninguna de estas variables explican las variaciones individuales en TMB, esto confirma
que la tasa metabolica basal no cambia significativamente entre los grupos
experimentales (véase Fig 17), y que los cambios morfométricos observados no

determinan cambios significativos en los gastos de mantencion,

Por otra parte, Ja tasa de ingesta de alimento (peso hiimedo) se relaciona
significativamente con los cambios de peso corporal total (Wy) y peso de intestino
delgado (Wig). Ambas variables explican un 34,1% (P < 0,005) de la variacién
observada en la tasa de ingesta. La ecuacién de regresion de mejor ajuste es: Ingesta =
227 + 0,55Ws + 0,44 Wiy Para determinar si existia otra variable que relacionada
secundariamente con ingesta, se eliminaron del andlisis las variables ya identiftcadas, y
se determiné que masa hepatica (W ) por si sola explica un 17,1 % (P=0,02) de la

variacion en tasa de ingesta.
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DISCUSION

Retomando los objetivos centrales de esta tesis, discutiré primeramente las respuestas
conductuales, morfolégicas y energéticas observadas en respuesta a los COmpromisos en
la regulacion del balance de energfa, considerando el efecto del tiempo de aclimatacion
en la operacién temporal de los mecanismos de limitacion central y/o periférico. Para
finalizar discutiré el efecto que las caracteristicas de disefio de los organismos tendrian
sobre la recurrencia y peso relativo de los mecanismos de regulacion del balance

energético.

RESPUESTA FRENTE A VARIACIONES AGUDAS DE TEMPERATURA Y
DIETA DE ACLIMATACION.

Segiin lo propuesto inicialmente, frente a cambios agudos en las condiciones térmicas se
esperaba que de existir restricciones digestivas (centrales), las aves alcanzaran y
mantuvieran una ingesta maxima pero paralelamente perdieran peso al no ser capaces de
mantener el balance energético. Por otra parte una restriccion periférica se visualizaria a
través de un aumento constante de la ingesta con perdida paralela de peso, dado que esta
ingesta no seria suficiente para compensar el aumento brusco de los gastos energéticos,
Estas propuestas descartaban como estrategia prioritaria el uso de las reservas

energéticas (tejidos grasos).




90

Sephanoides sephaniodes

La respuesta de S. sephaniodes frente a los cambios agudos de los requerimientos
energéticos es més compleja de lo inicialmente propuesto. Los antecedentes indican una
conducta similar con ambas dietas, donde la expresion de las restricciones se acentiian
con la dieta pobre o diluida. Asi, con ambas dietas se alcanza un consumo méaximo a los
15°C, que decae en los tratamientos més agudos. Estos cambios en la ingesta de energia
se reflejan en el peso corporal, donde sélo los grupos mantenidos a 30 °C y el grupo DR-
10°C mantienen peso. Todos los ofros grupos reducen significativamente su peso

corporal respecto a la condicion inicial.

Entonces, JRepresenta la ingesta observada a 15°C la capacidad maxima de
ingesta de S. sephaniodes? Primeramente los datos demuestran que S. sephaniodes
posee la capacidad de ingerir mayores volimenes diarios de alimento, dado que a 15 °C
consumié mas del doble de DP que DR (véase Fig. 4). Pero por otra parte, al expresar la
ingesta como energia, y no como volumen consumido, se observa que ésta fue similar
con ambas dietas, lo cual indicaria una restriccion a nivel del volumen maximo de
energia (0 materia seca) capaz de ser procesado. En este contexto es interesante
comparar los valores de energia asimilada (A.) observados con los valores esperados
segiin las ecuaciones para aves y mamiferos propuesta por Kirkwood (1983). Este autor
sefiala que la asimilacion méaxima de energia (Amay) fluctuaria entre 1700 W7 k/dia

0,72
b

(W, en kg), como promedio y 2200 Wy *™* como limite méaximo para aves y mamiferos.
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Los registros de Aemsx en los grupos de 15 °C fueron de 43,8 kl/ave dia, este valor se
ubica entre el promedio y el tope méaximo sugerido por Kirkwood (1983). Los dos
tratamientos mantenidos en condiciones de termoneutralidad presentaron valores
inferiores al promedio predicho, y los tratamientos de 10 °C y 5 °C presentaron valores
similares. Entonces, los picaflores, sin aclimatacion previa, tienen la capacidad de
aumentar rapida y significativamente la ingesta de energia, alcanzando incluso valores
mayores que los promedios mdximos esperados (Kirkwood 1983). Esta capacidad de
modular el volumen y energia consumida tendrian relacién con los cambios bruscos en
calidad y oferta de alimento que se observan en condiciones naturales (Carpenter ef al.

1983, Powers & McKee 1994, Tamm 1987, Lopez-Calleja ef al. 1997).

Pero entonces surge otra pregunta: ;Porqué los picaflores no mantuvieron las
tasas de ingesta méaximas observadas en los grupos aclimatados a 15°C al aumentar los
requerimientos energéticos? Pareciera que S. sephaniodes al maximizar la ingesta de
alimentos incurre en altos gastos energéticos asociados tanto a la estrategia de vuelo
como al aumento en los compromisos termorregulatorios. Esto, considerando que a
pesar de la alta ingesta observada en ambos grupos mantenidos a 15°C, tanto la ganancia
diurna de peso, como el peso final no son significativamente diferentes al del grupo DR-
10°C. Este grupo consumi¢ menos alimento, gastando menos energia en vuelo

sostenido, y permanecié mas tiempo en sopor respecto a los grupos de 15°C.

Respecto al forrajeo en picaflores, es importante considerar que se ha seflalado

que los picaflores presentan una capacidad maxima de ingesta por evento de forrajeo,
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determinada por el volumen de la molleja (DeBenedictis ef al. 1978), lo cual afecta el
patrén de forrajeo diario (Stiles 1971, Hixon ef al. 1983). Asi, en situaciones de altos
requerimientos energéticos o dietas diluidas, los picaflores deberian aumentar las visitas
al comedero, y por lo tanto, aumentar el tiempo total diario de vuelo sostenido. Por otra
parte, y relacionado con los costos de forrajeo, los picaflores en general y . sephaniodes
en particular, realizan vuelo sostenido (“hovering”) mientras extracn el néctar de las
flores (Skutch 1974). El vuelo sostenido tiene altos costos energéticos, estimados en 14
veces el gasto basal (Brackembury 1984, Bartholomew & Lighton 1986). Este valor
aumenta en forma proporcional a la longitud del evento de alimentacion (Bartholomew
& Lighton 1986), y debido al tipo de movimientos alares, propios del vuelo sostenido,
incrementa de manera severa la pérdida de calor por conveccién (Marsh & Dawson
1989). El costo asociado a termorregular es claramente inferior, en el caso especifico de
S. sephaniodes se ha calculado a 5°C en cuatro veces TMB (Lopez-Calleja & Bozinovic
1995). Bsta diferencia queda demostrada con los experimentos realizados con
Archilochus colubris (4,5 g), donde el costo de forrajear volando aumenta
significativamente al disminuir la temperatura de 35 a 5°C, siendo significativamente
mayor que el costo de alimentarse posado y termorregulando a similar temperatura (Chai
et al, 1998). Entonces, cuando los picaflores deben ingerir grandes volimenes de
alimento, deben realizar ms visitas a los comederos destinando mas energia para esta
actividad. Esto afectaria la ganancia neta de energia por evento de forrajeo,

comprometiendo las reservas de energia minimas necesarias para el periodo nocturno.




93

Frente al compromiso energetico, . sephaniodes realiz6 sopor nocturno. Se ha
calculado que el sopor nocturmo podria representar hasta un 5% de ahorro respecto al
gasto metabolico basal (Pearson 1950, Lasiewski 1963, Kriiger ef al 1982), y que seria
utilizado como estrategia de emergencia asociada a disminuciones del volumen de
reservas energéticas disponibles para termorregular durante el periodo nocturno (Calder
1994). Esto se observod en mis experimentos donde asociado a la reduccion de la
ingesta, las ganancias de peso (reservas) también se redujeron en los grupos mas
extremos, lo cual se correlaciona positivamente con la presencia y duracion del sopor
observado (rs= 0,35; P = 0,01), como con los cambios en la temperatura ambiente (rs =
0,68; P = 0,01). Trabajos previos realizados con esta especie detectaron que la calidad
del a]imc.:nto y la ganancia neta diaria de energia se correlaciona con presencia de sopor
nocturno, incluso manteniendo la temperatura en condiciones de termoneutralidad
(Lopez-Calleja ef al. 1997). Por lo tanto el sopor seria una estrategia cominmente
utilizada por S. sephaniodes, e inducida tanto por factores extrinsecos (condiciones
ambientales) como intrinsecos (nivel de reservas energéticas). Es mas, se ha
documentado que los picaflores realizan cortos eventos de sopor durante el dia como
respuesta a aumentos en los costos de forrajeo (Ticbout 1991), disminucipnes de la
temperatura y/o reducciones en la disponibilidad de alimento (Beuchat ef al. 1979,
Schuchmann & Schmidt-Marloh 1979). Este sopor diurno permitiria reducciones de
hasta un 25% en su gasto metabélico de reposo (Tiebout 1991), Esta alternativa no fue
evaluada en este estudio, pero podria explicar Ia reduccion en la actividad de forrajeo en

los grupos aclimatados a fiio. Es también probable que la baja correlacion observada
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entre cuociente energético, o C,, y variacion del peso corporal (r; = 0,35, P = 0,02), se

deba a una subestimacién del ahorro energético realizado a través del sopor.

En resumen, queda claro que bajo condiciones de altos gastos energéticos de
termorregulacion, los picaflores debern realizar mas visitas a las fuentes de alimento
para obtener suficiente alimento y satisfacer estos gastos, pero el mismo incremento en
la frecuencia de visitas determina incrementos en los gastos energéticos y perdida de
calor, imponiendo un compromiso entre maximizar la ingesta o minimizar el costo de
forrajeo. Como respuesta los picaflores restringen las visitas al comedero al minimo
necesario, reduciendo los gastos energéticos asociados al forrajeo, e invierten la energia
obtenida en termorregulacién, En ambas condiciones no logran acumular el volumen
suficiente de reservas energéticas para termorregular durante el periodo nocturno y
presentan sopor como mecanismo de ahorro de energia. Lo anterior indica que §.
sephaniodes presenta restricciones centrales y periféricas, asociadas tanto a las
capacidades maximas de ingesta de energfa como al costo asociado a la adquisicion del

alimento y al compromiso en el uso de la energia generada.

Phytotoma rara

En el caso de P. rara se observé un patrén de respuesta de acuerdo al esperado para los

grupos mantenidos con dieta rica (DR), donde asociado al aumento de los

requerimientos energéticos (15°C) se alcanza una tasa de ingesta mixima. Esta tasa de
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ingesta se mantiene en condiciones térmicas extremas de 10 y 5°C, al igual que el peso
corporal. Donde el C. entre los grupos DR es significativamente diferente entre
tratamientos, pero mantiene valores positivos, reflejando que la capacidad de ingesta
sobrepasa los gastos termorregulatorios. Esto indica que alin en las condiciones térmicas
minimas experimentales, pero con una dieta energética y nutricionalmente rica — como
seria DR — P. rara mantiene un balance de masas ajustado, aumentando el volumen de
ingesta y probablemente reduciendo gastos extras (e.s. mediante cambios de postura).
Por otra parte, en los tratamientos con dieta pobre (DP), 1a tasa de ingesta alcanza un
méximo a los 15°C, pero luego decae gradualmente al disminuir la temperatura (véase
Fig, 9), observandose un desbalance de masas y energia en los grupos DP a 10y 5 °C,
donde incluso un individuo del grupo DP-5 °C no sobrevivié. Lo anterior refleja que la
interaccion de los factores dietarios (DP) y térmicos (-10 °C) aumentan la expresion de

las limitaciones digestivas de esta especie.

La ingesta maxima de materia seca en ambos grupos mantenidos a 15°C fue
similar y alcanza los 11,6 + 1,5 g/dia, valor que no difiere significativamente (ANOVA:
Fa,6 = 4,18; P = 0,1), del obtenido con una dieta exclusiva de lechuga en condiciones
de termoneutralidad y luego de seis dias de aclimatacion (13,1 + 1,7g/dia, en Lopez-
Calleja & Bozinovic, en prensa), esto indica que existiria una rapida modulacién de la
tasa de ingesta, alcanzando un consumo méaximo, determinado por el volumen de
materia seca del alimento que estas aves son capaces de procesar. Paralelamente,
comparando nuestros datos de asimilacion de energia con los valores esperados de Amax

(Asimilacion méaxima) basados en la ecuacion alométrica para aves paserinas {(Amax =
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16,42 ¢, Karasov 1990), encontré que el consumo en condiciones de DR-30 °C y
DP-5°C es menor que el esperado (Wilcoxon, P < 0,05), mientras que todos los otros
grupos presentan valores de Amax 10 diferentes del esperado (Wilcoxon, P > 0,05),

siendo méximo en el grupo DR-15°C con 150,8 = 20,7 kl/dia (promedio £ DE).

El rapido cambio en la digestibilidad de materia y energia observado entre
grupos, corresponderia a un cambio en la estrategia de digestion de P. rara frente al
consumo de dietas pobres (alto porcentaje de material refractario), y probablemente
aumentado por los gastos termorregulatorios. Uno de los principios centrales de la
teorfa de digestion es el compromiso que se establece entre aumentar la tasa de digestion
o la eficiencia digestiva (Milton 1981, Penry & Jumars 1987, Martinez del Rio &
Karasov 1990, Robbins 1993). Este compromiso se explica por la relacion inversa entre
volumen de materia ingerido y tiempo de retencién del alimento (Karasov 1987), y se
observa en los grupos DP-10 y 5°C, donde P. rara reduce la ingesta de alimento, pero
aumenta la eficiencia digestiva (digestibilidad de materia y energia), probablemente

aumentando el tiempo de retencion del alimento.

Entonces, frente al aumento de los gastos energéticos y oferta de dietas pobres P.
rara aumenta la ingesta de materia y energia, pero esta estrategia no permite mantener
un balance positivo, porque asociado al mayor volumen de alimento ingerido se reduce
la eficiencia de asimilacion. Frente a la disminucion de energia asimilada P. rara
cambia la estrategia digestiva maximizando la eficiencia, reduciendo la ingesta y

probablemente aumentando el tiempo de retencién del alimento, con lo cual aumenta
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también la digestibilidad. Paralelamente a estos cambios digestivos la Rara utiliza las
reservas energéticas, perdiendo peso corporal. Lo anterior indica que P. rara presenta
prioritariamente restriccién central, asociada al volumen méximo de materia que es
capaz de procesar y a la composicion quimica de la dieta. Pero frente a condiciones
térmicas extremas (5°C), también presenta limitaciones periféricas en la capacidad

termorregulatoria.

RESPUESTA FRENTE A VARIACIONES CRONICAS DE LA TEMPERATURA
Y DIETA DE ACLIMATACION,

Tebricamente, frente a cambios en las condiciones bioticas (e.g. alimento) y abioticas
(e.g. temperatura), los organismos responden primeramente con cambios conductuales, y
posteriormente con cambios morfologicos y fisiolagicos (Karasov 1990, 1996, Calder &
King 1974, Marsh & Dawson 1989). La capacidad y amplitud de estos ajustes serdn
determinantes en la mantencién del balance de masas y energia. En este contexto,
discutiré para cada especie si existieron restricciones en el balance energético y a que
niveles estas fueron observadas. También discutiré los mecanismos compensatorios

observados.

Sephanoides sephaniodes

Las condiciones experimentales afectaron el peso corporal y por lo tanto el balance

energético en todos los tratamientos, observandose tres respuestas diferenciales. El
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grupo control mantiene su peso corporal, indicando la ausencia de restricciones
energéticas y/o dietarias. Los grupos intermedios (DP-Calor y DR-Frio), disminuyen
inicialmente (& 5%) su peso corporal, y luego lo estabilizan, Finalmente el grupo DP-
Frio pierde cerca del 10% del peso corporal, presentando un claro desbalance de peso.
El patrén de perdida y posterior estabilizacion del peso ha sido descrito para otras aves
enfrentadas a reducciones en la oferta y calidad de los recursos como un mecanismo de
reduccién de los costos de mantencién (Waterlow 1986, Cherel et al. 1988, Cherel ef al.
1992). Esta perdida de peso comprometeria las capacidades de reserva de tejidos grasos
(Blem 1990). En condiciones naturales, perdidas de peso prolongadas, sin aparente
estabilizacién, indican el uso de tejidos que no son reservas grasas (e.g. proteinas).
Estas reducciones pueden comprometer la sobrevivencia de los organismos, al reducir la
capacidad de recuperacién de tejidos esenciales, ain si las condiciones ambiente se

tornan nuevamente benignas (Murphy 1996).

Modulacién en 1a adquisicién de energia.

Aparentemente las caracteristicas del alimento determinan y limitan el volumen de
alimento ingerido. Con DR la ingesta aumenté un 26% por efecto térmico, pero con el
alimento DP la ingesta se mantiene a pesar de este efecto (véase tabla 4 y fig. 15). Este
resultado no se ajusta a lo esperado, considerando que tanto en los experimentos agudos
a 15°C, como al inicio de este experimento, los picaflores aumentaron su ingesta en
condiciones de 15°C y en ambas dietas (50 a 70 % con DR y DP respectivamente),

comportindose como maximizadores de energia (sensn Hixon 1982). Entonces, S.
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sephaniodes presenta algin compromiso a largo plazo al consumir grandes volimenes

de alimento, esto determinaria una modificacién de la estrategia de alimentacion.

Al analizar los cambios asociados a la funcién digestiva se encontrd que la
calidad de Ia dieta se correlaciona positivamente con los cambios observados en fas
variables digestivas. Asi, el PTL presenta una modulacién dietaria asociada a la
concentracion diferencial de azucares de las dos dietas experimentales. Este resultado
concuerda con los aumentos en la velocidad de procesamiento, frente a dietas diluidas o
pobres en azucares, descritos en numerosas especies nectivoras (Karasov & Cork 1996,
Levey & Martinez del Rio 1998). La digestibilidad de materia en cambio, fue similar
entre tratamientos, con un promedio (+ DE) = 95,8 (& 1,7), valor similar al descrito para
otros picaflores (Martinez del Rio & Karasov 1990, Karasov 1990). Pero resulta
interesante que tanto AMC como A, fueran afectadas por la interaccion entre los factores
dietarios y térmicos de aclimatacion, siendo el grupo DP-Frio el que reduce la materia y
energia asimilada, coincidente con la baja de peso observada. Estos resultados son muy
interesantes dado que indican por una parte que S. sephaniodes se comporia como un
maximizador de energia frente 2 aumentos en los requerimientos eriiérgéticos pero solo
con DR. Prop y Vulink (1992) trabajando con el ganso Branta leucopsis, encontraron
que esta especie presenta diferentes eficiencias de extraccion y tiempo de transito segiin
las circunstancias en las cuales ser maximizador de energia o minimizador de tiempo

—~

(sensu Hixon 1982) sea més ventajoso. Este puede ser el caso del Picaflor.
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La calidad de la dieta afecta claramente la morfologia de los organos digestivos
(véase tabla 5). El incremento en tamaiio de la molleja en los grupos mantenidos con
DP respecto a DR resuita importante, especialmente en picaflores donde el tamafio de la
molleja restringe el volumen de alimento ingerido por evento de forrajeo (DeBenedictis
et al. 1978), y también determina el volumen de alimento que serd almacenado en ella
como combustible inicial, previo al uso de grasas, durante el periodo nocturno (Powers
1991). Cualquier incremento en su capacidad favoreceria una mayor ingesta por evento
de forrajeo, y la duracion mas prolongada de la Gltima ingesta del dia, lo cual demoraria

el uso de las reservas de grasa en el periodo nocturno.

El incremento en masa del higado observado en ambos grupos mantenidos con
DP, estaria asociado por una parte a su funcién detoxificadora de sustancias derivadas de
la degradacién de proteinas (Schmidt-Nielsen 1990, Brody 1994). Esto considerando
que aunque ambas dietas presentaban un porcentaje de proteinas similar, el ingerir
mayor volumen de la DP aumenta significativamente la ingesta de proteinas (ANOVA,
Dieta: F .18y = 118,7; P < 0,001; Temp. F aag= 2,83, P =011, Interaccion: F,is) =
18,14; P < 0,001). Es sabido que los picaflores de tamafio medio requieren niveles de
nitrégeno reducidos por las caracteristicas de sus dietas (Brice y Grau 1990, Robbins
1993), siendo entonces probable que el incremento de la masa hepatica pueda reflejar el
aumento de la carga proteica en estos grupos, de hecho la ingesta de proteinas se
correlaciona positivamente con masa hepética (s = 0,68, P < 0,001) y renal (r; = 0,52, P
=0,02). Este incremento en masa hepatica y renal también se ha observado en roedores

aclimatados a dietas ricas en proteinas (Zhao ef al. 1996, Hammond & Janes 1998, Sabat
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1998). Por otra parte el higado es un organo productor de energia, considerado uno de
los mas activos biosintéticamente, con una alta actividad gluconeogénica y sintetizadora
de 4cidos grasos (Suarez et al. 1988). Entonces, su incremento también puede dar
cuenta de los mayores requerimientos de glucosa y grasa. Glucosa y grasa son utilizadas
alternadamente durante el periodo nocturno. Estudios que determinan el cuociente
respiratorio y su relacion con el sustrato metabolico utilizado, han demostrado que los
picaflores utilizan en las primeras horas de oscuridad glucosa como sustrato, pero luego
dependen de las reservas de grasa (Suarez ef al. 1990, Powers 1991). Durante el dia la
glucosa es el principal sustrato metabélico utilizado, dado que su oxidacion es Ia inica
capaz de producir el ATP requerido durante el vuelo sostenido, y la grasa es el sustrato
utilizado para vuelos energéticamente menos COSt0SOS, COMO planeos entre flores y
vuelos migratorios (Suarez ef al. 1986). Basado en estos antecedentes, Suarez y
colaboradores (1990) propusieron que los picaflores se comportarian como
maximizadores de glucosa o minimizadores de grasa, priorizando la produccion de
aziicares sobre 4cidos grasos, esto explicaria la disminucion en las reservas de grasa en

los grupos experimentales.

Al igual que el higado, el rifion incrementa de tamafio en los grupos de DP-Calor
y Frio un 16 y un 40% respectivamente (véase Tabla 4). Este aumento seria una
respuesta relacionada al mayor volumen de agua y subproductos digestivos procesados,
ya que el rifion participa tanto en el proceso detoxificador de proteinas (via acido tirico),
como en la regulacién hidrica (Gill 1989). El procesamiento del agua podria ser una

fuente importante de restriccion en las dietas mas diluidas, especialmente considerando
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que el agua seria completamente absorbida al nivel de ID en picaflores (McWhorter
1997), para luego ser eliminada via renal (Beuchat ef al. 1990). Aunque, la respiracion
es una via alternativa de perdida de agua, Powers (1992) trabajando con el picaflor
Calipte anna determind que la perdida de agua por evaporacion, es relativamente baja
respecto a los voliimenes ingeridos en condiciones térmicas de frio. Esto indicaria que
la principal via de regulacion hidrica seria renal, y aunque los rifiones de picaflores
tienen capacidad de excretar grandes volimenes de agua (Calder & Hiebert 1983),
McWhorter (1997) ha propuesto que pueden constderarse uno de los 6rganos asociados
que limitaria la velocidad del procesamiento digestivo del alimento y sus subproductos.
Hammond & Janes (1998) ya han documentado un patrén similar en roedores, donde
serian organos asociados al sistema digestivo - como rifiones - los que tmpondrian los

limites al proceso de adquisicion de energia y nutrientes.

Con relacion al tracto digestivo, se observa un cambio solo en el area nominal del
intestino delgado (Aig, véase tabla 5), la cual incrementa un 22% en el grupo DP-Frio
respecto al grupo control. Estas modificaciones estan ampliamente documentado en Ia
literatura para numerosas especies de aves (véase Karasov 1990, 1996) y se relacionan a
un incremento de la capacidad de absorcion de nutrientes (e.g. monosacaridos). Este
cambio también podria reflejar una restriccidn en la tasa de absorcion de agua a este

nivel, que segin McWhorter (1997) se realiza al nivel de ID en picaflores.

En definitiva, todos estos cambios sefialan claramente que S. sephaniodes realiza

ajustes morfologicos y conductuales destinados a aumentar su capacidad de ingesta y
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adquisicion de energia y nutrientes frente a dietas diluidas. Pero el hecho que el
volumen de ingesta, PTL, digestibilidad y morfologia digestiva sean similares entre
dietas, independiente de efecto térmico puede indicar que se habrian alcanzado las
capacidades méaximas de ajuste o margenes de seguridad en estas variables (“safety
margin”, sensu Alexander 1981). Solo experimentos en condiciones mis cronicas a las
aqui usadas podrian clarificar este punto. Otra alternativa es que sean restricciones
asociadas a las capacidades de gasto las que limitan [a ingesta de mayores volimenes de
alimento. La discusion de los cambios energéticos y conductuales observados buscara

definir esta situacion.

Cambios en capacidad productora.

Los cambios en el peso de la carcasa (masa magra y grasa) se explican por un efecto
combinado de los tratamientos, donde los individuos mantenidos en frio aumentan el
peso de masa magra (Wom) y los mantenidos con dieta diluida presentan menos reservas
de grasa. Es mas, todos los individuos del grupo control y algunos de DR-15°C
presentaron grasa subcutanea, lo cual no se observo en ninguno de los individuos de los
grupos mantenidos con DP. Como ya mencioné, las reservas de grasa son importantes
en picaflores, al ser el sustrato metabélico utilizado durante el periodo nocturno (Suarez
et al. 1990), siendo la manera mas eficiente de almacenar energia, al pesar ocho veces
menos que un volumen de néctar con igual valor energético (Pyke & Waser 1981,
Schmidt-Nielsen 1990). Datos para los picaflores Calipte anna y C. costae indican que
las reservas diarias de grasa, medidas como incremento diurno de peso, son utilizadas

luego de las reservas de glicogeno en la noche (Powers 1991). Antecedentes sobre
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acumulacion de grasa en poblaciones invernales de S. sephaniodes presentes en el area
de estudio y por lo tanto con oferta de alimento de similar concentracion a DR (Lopez-
Calleja, datos no publicados), indican valores de grasa corporal similares a las
condiciones DP-Frio, DR-Frio y DP-Calor, (promedio +: DE =26,1 £3,9,n = 6). Se ha
determinado que los picaflores son capaces de aumentar sus reservas grasas, utilizando
sopor nocturmno, previo a eventos migratorios (Carpenter & Hixon, 1988, Hiebert 1993,
Calder 1994). Entonces es probable que las condiciones experimentales, como naturales
invernales determinen un mayor uso de los sustratos metabolicos para volar y/o

termorregular lo cual compromete el volumen normal de grasa.

El aumento de peso en masa magra, corazén y pulmén de ambos grupos
aclimatados a Frio, respecto a los dos grupos mantenidos en calor (Control y DP-Calor),
indica un efecto de la aclimatacién térmica sobre estos organos. El aumento de masa
magra estaria asociado a un mayor requerimiento de masa muscular especifica,
destinada a aumentar la eficiencia al tiritar (“shivering”). El tiritar, o temblor muscular,
es el mecanismo mas utilizado por las aves para termorregular (Marsh & Dawson 1989),
pero presenta restricciones tanto biomecénicas, al requerir una dindmica de contraccion
muscular distinta al vuelo sostenido como también restricciones circulatorias, debido a
que las contracciones isométricas continuas, caracteristicas del tiritar, limitan Ia
circulacién sanguinea (Marsh & Dawson 1989). Considerando que el temblor muscular
se caracteriza por contracciones simultaneas y contrarias de muisculos antagonistas,
mientras que para el vuelo sostenido se utilizan contracciones reciprocas y secuenciales

de estos misculos (Rayner 1988, 1996), se ha sefialado que el disefio y proporcion
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muscular en picaflores genera compromisos entre termorregular y volar (Marsh &
Dawson 1989, Rayner 1996). Apoyando esta propuesta, se ha observado que la
expansividad metabolica en vertebrados en condiciones de termorregulacion o gjercicto
(e.g. vuelo) son diferentes (Hinds ef al. 1993), debido a que serian distintos mecanismos
de produccién de energfa al nivel de tejido muscular (Marsh & Dawson 1989 Mas aun,
en picaflores, por el desarrollo diferencial de los dos grandes musculos involucrados en
el vuelo sostenido (pectoral y supracoracoides), se generaria menor energia al realizar
contracciones simultaneas que secuenciales (Marsh & Dawson 1989, Dawson &
Connors 1996). Esto explica que la expansividad metabélica de termorregulacion en el
Picaflor se haya calculado en 8,4 veces la TMB (Lopez-Calleja & Bozinovic 1995),
valor claramente inferior a los 12 o 14 veces en que se ha estimado la capacidad

expansiva en vuelo sostenido.

En este contexto, el aumento en tamafio de corazon y pulmén en los grupos
aclimatados a frio se explicaria por un aumento en la capacidad de entregar nutrientes y
oxigeno a tejidos periféricos como los musculares. Incrementos en peso de estos Organos
han sido documentados tanto para aves (Piersma e al. 1996) como para roedores
(Toloza ef al. 1991, Hammond & Diamond 1992, Konarzewski & Diamond 1994) en
situaciones naturales y experimentales bajo termoneutralidad. Estos ajustes reflejarian
compromisos termorregulatorios en S. sephaniodes, especialmente en situaciones

térmicas restrictivas constantes y que se prolongan en el tiempo.
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El proceso de aclimatacion térmica se refleja en un cambio en la capacidad de
produccién de calor, con mantencion de la capacidad de aislacién. Energéticamente, los
gastos metabolicos de S. sephaniodes aumentaron por efecto de las condiciones
experimentales. La TMB aumenté entre un 19% a un 25% en los grupos aclimatados
frio (DR y DP respectivamente) respecto al control. Incrementos de TMB han sido
ampliamente documentados para aves de pequeiio tamafio en respuesta a disminuciones
de la temperatura ambiental (Hart 1962, Gelineo 1969, Pohl & West 1973, Kendeigh &
Blem 1974). Asi, la TMB se correlaciona positiva y significativamente con el
incremento en peso de organos productivos (corazén y pulmén) ademds de grasa
corporal, que explican el 45 % de su variacion (véase regresion miiltiple), y
secundariamente con peso de masa magra (25,1% de su variacion). Se ha sugerido para
vertebrados, que cerca del 70% del gasto metabolico en reposo estaria explicado por
6rganos como rifién, corazon, higado y cerebro (Krebs 1950, Schmidt-Nielsen 1990,
Else & Hulbert 1985). Apoyando esta observacion, Daan y colaboradores (1990)
trabajan con 22 especies de 7 taxa diferentes de aves y encuentran que el peso de
corazén y rifion son mejores predictores de las variaciones de la TMB que el peso
corporal. La relacién que se observa entre grasa corporal y TMB puede relacionarse al
rol que cumplen las reservas energéticas en los picaflores como sustrato metabdlico para
termorregular. McDevitt y Speakman (1994b) encuentran una relacién significativa
entre grasa parda y TMB en experimentos de aclimatacion al frio en el roedor Microtus
agrestis. La masa muscular seria en cambio el principal consumidor de oxigeno durante
el periodo de actividad (Else & Hulbert 1985), pero dado su incremento en masa,

asociado a su papel termorregulador, se explica su relacion con TMB. Finalmente, y a
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pesar de que organos del sistema digestivo como molleja, intestino e higado
incrementaron de tamafio, y presentan altos gastos de mantencion (Krebs 1950, Schmidt-
Nielsen 1990), no se correlacionan con los cambios observados en TMB. El higado,
siendo un Organo muy activo metabolicamente (Krebs 1950, Schmidt-Nielsen 1990,
Daan et al. 1990), no se correlaciona con las variaciones de la TMB, esto puede deberse
a que las variaciones observadas entre tratamientos se ajustan a sus funciones digestivas

y no energéticas como ya se menciono,

El gasto diario (DEE) fue también mayor en los grupos aclimatados a fiio, siendo
en el periodo diurno donde se registran estas diferencias (véase Fig. 18 y 19). ’?iEsta
diferencia estaria asociada al aumento en los gastos energéticos de termorregulacion mas
que de forrajeo, considerando que S sephaniodes aumenta al doble los gastos
termorregulatorios - en condiciones de reposo y postabsortivo - a temperaturas de 15°C
(Lopez-Calleja & Bozinovic 1995). Los gastos de forrajear en cambio, no aumentan
significativamente entre las temperaturas experimentales aqui utilizadas, de 30°C y 15°C
(Chai er al. 1998). Mas ain, considerando que el tiempo total de vuelo al final del
periodo de aclimatacién, fue incluso mayor en los grupos aclimatados a calor (véase fig.
25). Estas diferencias en gasto de energia observadas durante el dia no se presentan
durante el periodo nocturno, debido a las reducciones en ¢l gasto energético asociado al
uso de sopor en los grupos aclimatados a frio. Como ya se menciond en los
experimentos de aclimatacién aguda, el sopor representa una estrategia de ahorro de
energia significativa para estas aves, y se relacionaria con las reservas de grasa

acumuladas durante el dia. La relacién entre presencia de sopor y porcentaje de grasa
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acumulada es coincidente tanto en los experimentos agudos (medida indirectamente

como incremento diurno de peso), como cronicos (medida como grasa total).

Modulacién de la conducta.

Aparentemente no existen diferencias en el tiempo total de actividad entre tratamientos.
Pero las estrategias de forrajeo si fueron diferentes, al variar el mimero de visitas y su
duracion entre los grupos experimentales. Cambios en el presupuesto de tiempo frente a
restricciones dietarias y térmicas han sido ampliamente descritos para picaflores (e.g.
Tamm 1987, Taylor & Kamp 1985, Tiebou 1991). Relacionado con estos cambios en la
estrategia de forrajeo, los grupos mantenidos en frio redujeron los vuelos anexos, no
asociados al forrajeo. Se ha descrito que las especies mantenidas en cautiverio reducen
el tiempo diario de vuelo, permaneciendo mas tiempo en reposo, lo cual se ha explicado
por la capacidad de percibir una disponibilidad ad libitum de alimento (Hiebert 1992).
Aunque este patron pudo afectar nuestros resultados, igualmente los grupos mantenidos
en calor realizaron mas vuelos no asociados al forrajeo. El menor tiempo invertido en
vuelos anexos de los grupos mantenidos en frio corresponderia a una estrategia de
ahorro de energia frente al compromiso entre volar o termorregular. Coincidente con
esto, se observd que durante el dia los picaflores mantenidos en condiciones
termoneutrales mantenian una posicién caracteristica, con patas, cuello y cabeza
erguidas, alejandolas del cuerpo; en cambio los individuos mantenidos en Frio
mantenian las patas, cuello y cabeza recogidas sobre el cuerpo al descansar en la percha.
Ambas posturas se asocian a mecanismos de disipacién de calor o mantencion de

temperatura corporal en picaflores (Udvardi 1983).
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Entonces, S. sephaniodes presenta cambios conductuales, morfologicos y
fisioldgicos asociados tanto a responder a los cambios térmicos como a los dietarios
Aparentemente tanto los procesos digestivos como los productores limitan el balance
energético en condiciones cronicas. Esto se visualiza con el anélisis del balance
energético, a través de la relacion entre energia asimilada (A.) y gastada (DEE). Las
diferencias dietarias del grupo DP-30°C respecto al control no se observan en la
regulacion diaria de energia. Este grupo aumenta la ingesta de alimento, reduce y
estabiliza su peso y aumenta la capacidad del sistema digestivo, y aunque aumenta el
tiempo de vuelo, no se observan cambios en el gasto de energia. El grupo DR-15°C,
aumenta la ingesta de alimento pero no cambia ninguna variable digestiva evaluada, en
cambio aumenta la TMB, (aumento en masa al nivel de organos productores), y el DEE
(termorregulacion diurna). Siendo la mayor ingesta de alimento y el ahorro de energia —
via cambio conductual y sopor nocturno — lo que permitiria mantener un balance
energético ajustado a 0 en este grupo. Finalmente el grupo DP-Frio presenta un nivel de
ingesta similar al grupo DP-Calor, a pesar de aumentar sus requerimientos energéticos,
como se desprende del incremento en TMB y DEE. Los organos digestivos como
intestino delgado (Aig), higado y rifion aumentaron en 4rea y peso respectivamente, al
igual que en el grupo DP-Calor. Esto determina que el volumen de energia permita
principalmente la mantencion de gastos termorregulatorios, con poca energia anexa que
debe distribuirse en forrajeo y aumento de las reservas diarias para mantencién durante
el periodo nocturno. Frente a estas restricciones los individuos de este grupo reducen

sisteméaticamente su peso corporal, y presentan balances negativos o cercanos a cero.
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Esto permite concluir que en estas condiciones cronicas experimentales (DP-
15°C), S. sephaniodes presenta restricciones tanto centrales como periféricas en la
mantencion del balance de energia, alcanzando probablemente los rangos miximos de
ajuste digestivo y también energético, pero dada la gran plasticidad conductual que esta
especie presenta para adaptarse a estos compromisos, mantiene una condicion de

balance ajustado a 0 aunque compromete la mantenci6n del peso corporal.

Phytotoma rara

La dindmica de cambio de peso observada en los diferentes tratamientos indica que
frente a las diferentes condiciones dietarias y térmicas experimentales las aves presentan
procesos de ajuste diferenciales. Resulta interesante que el grupo DR-Frio reduzca mas
de un 5% su peso corporal al inicio de experimento y luego recupere el peso inicial, a
pesar de mantener relativamente estable su ingesta de alimento. Los otros dos grupos
(DP-Frio y DP-Calor) también muestran un patron caracteristico de un ajuste del peso
corporal frente a limitaciones crénicas de nutrientes y/o energia, con una reduccion
inicial del peso y posterior estabilizacion a un peso menor (Waterlow 1986, Murphy ef al
1988, Cherel er al. 1988, Cherel ef al. 1992). Lo anterior indica que estos grupos
modificaron algim mecanismo morfolégico, fisiolagico y/o conductual que aumentaria

la eficiencia en el proceso de adquisicion y/o gasto de materia y energia en este grupo.
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Modulaciones en la adquisicién de energia.

Phytotoma rara presenta una modulacién temporal del volumen consumido, tiempo de
transito y digestibilidad de materia y energia. La ingesta maxima (Amax) de materia seca
al final del tratamiento en ambos grupos aclimatados a frio es 11,9+ 0,9 g (promedio £
DE, n = 16), valor similar al observado en los experimentos agudos, y que representa un
31 % de incremento respecto al grupo control. Tanto el TRM, la digestibilidad y la
morfologfa digestiva cambiaron en los tratamientos. La digestibilidad de materia y
energia disminuye asociada a la mayor ingesta de alimento como a la calidad de la dieta
(véase tabla 7). Esta disminucion en digestibilidad se explica porque el tiempo de
retencién del alimento (TRM) disminuy6 significativamente con la dieta pobre, siendo
similar al esperado para un paserino de este tamafio solo en el grupo control (TRM =
29,37 W2 min Karasov 1990). Especificamente, los grupos DR-Frio y DP-Calor
aumentan la ingesta de materia seca, reducen levemente el TRM y aumentan la
superficie absortiva, expresado por el aumento del Wiq (véase tabla 8), manteniendo la
digestibilidad similar respecto al grupo control (véase tabla 7). Estos cambios
permitirian al grupo DR-Frio mantener la eficiencia de este proceso (Karasov 1996) y
presentar tasas de energia asimilada superiores en un 20% respecto al grupo control
(tabla 7). La teoria de digestién (Sibly 1981, Penry & Jumars 1987) predice qm;e en
ausencia de aumentos compensatorios en tasa de hidrolisis y/o absorcidn, una
disminucién del tiempo de retencién producira una disminucién en la eficiencia de
digestién. Esto se comprueba en nuestro experimento con P. rara, la cual disminuye

significativamente el tiempo de retencion con la dieta mas diluida (mayor fraccion de
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material refractario), y aunque el peso de ID (Wig) tiende a incrementar en tamafio, no
serfa suficiente para aumentar la capacidad de hidrélisis y/o absorcién y compensar los
cambios del tiempo de transito. Lo anterior explica la significativa reduccion de la

digestibilidad de materia, energia y fibra observada en el grupo extremo DP-Frio

Este patrén de modulacién entre tiempo de retencion del alimento, morfologia
digestiva y digestibilidad esta ampliamente descrito para aves y mamiferos en respuesta
a cambios dietarios y térmicos. Asi, se ha documentado que aumentos en el porcentaje
de fibra en la dieta reducen el tiempo de retencién (Malone 1965, Storey & Allen 1982),
y/o aumentan la longitud del tracto digestivo (Savory y Gentle 1976, Kenward & Sibly
1978, Al-Toborae 1980, Kehoe ez al. 1988, Brugger 1991). También se han descrito
aumentos en Wiy como respuesta a mayores requerimientos térmicos (Dykstra &

Karasov 1992).

Aumentos del volumen de alimento ingerido y materia asimilada deberian
constituir una mayor carga para Organos como intestino, higado y rifién, dado que los
nutrientes ingeridos deben ser hidrolizados y absorbidos en ID, procesados en el higado
y finalmente los subproductos de esta elaboracion deben ser eliminados via renal. En el
caso de higado y rifién no se observo un aumento en volumen por efecto dietario, siendo
el efecto térmico de aclimatacion el que mejor ekplica su variacion (véase tabla 8). El
hipado tiene numerosas funciones relacionadas a su conexion con los sistemas digestivo
y circulatorio. Por una parte, todos los nutrientes absorbidos en 1D pasan a través del

higado para su transformacion y distribucion, asi los cambios en el peso de higado se
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correlacionan positivamente tanto con ingesta de materia seca (1 = 0,55; P = 0,002},
como con peso de intestino (rs= 0,57, P = 0,01), Io que indicaria que parte importante de
la hipertrofia hepatica observada podria ser explicada por sus funciones asociadas a la
transformacién de nutrientes, En este sentido, se ha documentado para aves que la
capacidad gluconeogénica del higado aumenta en el periodo invernal, asociado a los
mayores requerimientos de glucosa como sustrato metabolico (véase Dawson &
Connors 1996). Por otra parte el higado es el principal érgano donde se produce Ia
lipogénesis en aves (Herzberg & Rogerson 1990), siendo un fendmeno comiin en aves ¢l
almacenar lipidos previo a eventos de migracion o durante el invierno (Carey et al. 1978,
Dawson e¢f al. 1983, Blem 1990). Es factible suponer entonces, que la hipertrofia
observada en los individuos aclimatados a condiciones de frio se relaciona con un
aumento de la actividad gluco y lipogénica. Con relacion al rifion, su tendencia a
incrementar de tamafio en el grupo DR-Frio se explicaria también por su funcién de

eliminar las sustancias de desecho asociadas a una mayor ingesta de materia.

Entonces, tanto al nivel morfolégico como funcional del sistema digestivo, se
observan ajustes que permiten aumentar el volumen de alimento procesado. Este seria el
factor restrictivo en la mantencion del balance de energia en P. rara tanto a corto como a

largo plazo.

Modulacién en la produccion de energia.
En general P. rara no presenia cambios en el tamafio de los organos efectores en

respuesta a los cambios experimentales (véase tabla 8). Sélo carcasa disminuye en todos
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los grupos respecto a la condicién control, y aunque los niveles de grasa corporal no
fueron diferentes entre tratamientos, el peso de carcasa se correlaciona positivamente
con la variacion del porcentaje de grasa corporal total (r; = 0,52; P = 0,005). Esto indica

que los grupos mantenidos en frio habrian disminuido el porcentaje de grasa corporal.

La tasa metabolica basal (TMB) no varia entre tratamientos, es mas, no se
encontrd ninguna relacion entre las variaciones en tamafio de los organos efectores y
TMB (véase analisis de regresién multiple). Lo que indicaria que ni el aumento de los
requerimientos termorregulatorios, ni los incrementos detectados en el peso de higado,
rifion e ID son significativos para determinar un incremento del gasto metabolico basal
de P. rara. Este resultado es coincidente con datos de campo y laboratorio que sefialan
que las aves presentarian estrategias alternativas que les permiten regular su temperatura
corporal en ambientes bajo termoneutralidad sin incrementar los costos metabolicos de
mantencion (Calder & King 1974). Entre estas, el aumento del plumaje cobertor es una
de las estrategias de aislacion térmica descritas (Marsh & Dawson 1989). Esta estrategia
fue observada en P. rara, que aumenta significativamente el peso de! plumaje cobertor
en los grupos de frio respecto a los grupos de calor (véase tabla 8). Aunque se ha
propuesto que aves paserinas de pequefio tamaiio (< 100 ), presentarian principalmente
incrementos en la capacidad de produccidn de calor en respuesta al frio (Dawson ef al.
1983, Swanson 1991), Novoa y colaboradores (1994), trabajando en ambientes naturales
con el paserino Zonotrichia capensis (22 g), describen un incremento en plumaje
cobertor en invierno respecto al verano, y ademas una mantencién en la TMB,

concluyendo que el aumento de aislacién permitio compensar el aumento en el gasto
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energético por termorregulacion en esta especie (Novoa & Rosenmann 1996). Estos

resultados son coincidentes con los obtenidos para P. rara.

El aumento del gasto energético diaric (DEE) en los grupos bajo
termoneutralidad se explica por el incremento diferencial del gasto nocturno. Durante la
noche, P. rara debe aumentar su capacidad de termogénesis para termorregular a 15 °C,
aumentando cerca del doble su TMB (Lépez-Calleja, datos no publicados). Esto explica
que la fraccion del DEE invertido en termorregulacion no es diferente entre tratamientos.
Con relacién al gasto durante el dia, se esperaba un incremento en este periodo dado que
los grupos aclimatados a frio, forrajearon y consumieron més alimento. Esto no se
observé debido a que no requerian volar para alimentarse y ambos alimentos
presentaban similar textura, por lo cual tampoco existian costos diferenciales de
manipulacién del alimento (Lopez-Calieja & Bozinovic, en prensa). E's factible postular
que en condiciones naturales, estos cambios deberian expresarse en aumentos en la
fraccién diurna det DEE, especialmente en aquellos periodos ms frios o con alimento
escaso, donde la actividad de forrajeo deba incrementarse. Por otra parte, la mantencion
de los gastos diurnos entre tratamientos es coincidente con la mantencién de masa
muscular, ya que segin Else y Hulbert (1985), cambios en los gastos diarios se

correlacionan positivamente con cambios en masa muscular.

Por lo tanto, Phylotoma rara utiliza mecanismos compensatorios morfologicos y
conductuales, de ahorro energético, como el aumento de la aislacion térmica y la

seleccion de sitios de refugio. Respuestas conductuales y organicas asociadas al
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aumento de la aislacion térmica son alternativas y/o complementarias a las respuestas
metabolicas para compensar el incremento en los gastos metabolicos (Gelineo 1969).
En este caso se observé un incremento en peso del plumaje cobertor en ambos grupos
aclimatados a frio (véase tabla 8), como también una conducta postural caracteristica de
evasion de frio, con patas y cuello ocultos y el plumaje inflado, estas conductas son una
importante estrategia de ahorro energético en aves (Marsh & Dawson 1989). Ademis,
las aves de los grupos aclimatados a 15°C se mantenian en sectores bajos y cercanos al
comedero, sin utilizar la percha disponible salvo ocasionqlmente y durante el dia. Es
probable que los sectores adyacentes al comedero presentaran condiciones
microclimaticas mas favorables que el 4rea abierta de la percha. Aunque esta
alternativa no fue evaluada cuantitativamente, esta descrita como una conducta de
evasién al frio la seleccion de sitios de refugio que permiten minimizar los costos

termorreguladores (Kendeight 1961, Buttemer 1985).

Modulacién de la conducta.

Los ajustes compensatorios més flexibles en aves frente a restricciones energéticas y
dietarias corresponden a cambios en la conducta de forrajeo (Murphy 1996). Acorde
con esto, las raras aumentaron el tiempo invertido en forrajear bajo termoneutralidad.
Esto es explicado por el mayor tiempo requerido para ingerir el mayor volumen de
alimento consumido en los grupos mantenidos en frio. La estrategia de alimentacidn
observada en Rara es mantener el nimero de visitas al comedero pero modificar su

duracion seglin la condicion climatica,
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Luego de 15 dias de aclimatacidn, todos los ajustes morfologicos, fisiologicos y
conductuales permitieron que los tres grupos experimentales presenten balances diarios
ajustados, no distintos significativamente de 0 (Wilcoxon Z = 0,82; P = 0,41). Siendo el
grupo control el Ginico que mantiene un balance diario claramente positivo. La variacion
del peso corporal resulta un buen predictor de la condicién energética del organismo.
Asi, son los individuos de los grupos més extremos los que perdieron masa corporal y

presentaron balances negativos o solo equilibrados.

En resumen, P. rara presentd cambios morfologicos fisiolégicos y conductuales
principalmente asociados al proceso de adquisicion de energia, tanto por efecto dietario
como térmico. Los cambios en los procesos asociados al gasto de energia, no refiejan
restricciones en la capacidad productiva de esta especie, mas bien reflejan una estrategia
de ahorro de energia al aumentar su grado de aislacion térmica. Esto permite sefialar
que P. rara presenta principalmente restricciones centrales, que fueron compensadas a
través de cambios morfoldgicos, funcionales y conductuales, e igualmente se reflejaron
en reducciones del peso total del organismo. Es probable que condiciones mas cronicas,
con alimento de menor calidad o condiciones térmicas mas extremas, determinen un

desbalance significativo entre adquisicion y gasto de energia.
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LIMITACION CENTRAL O PERIFERICA EN EL BALANCE DE ENERGiA:
TIEMPO DE EXPOSICION Y MODELOS DE ESTUDIO.

Tiempo de exposicion y mecanismos restrictivos:

A corto plazo (24-48 horas) no existe la posibilidad temporal de modular funciones
fisiologicas complejas, observandose respuestas principalmente conductuales (Murphy
1996). Entonces, los organismos pueden responder a incrementos en los requerimientos
energéticos aumentando la entrada de energia y/o utilizando sus reservas energéticas
para mantener el balance de energia (McDevitt & Seakman 1994a). La seleccion de una
o ambas estrategias estaria sujeta a las caracteristicas de cada especie y a la plasticidad
con que pueden regular el flujo de energia. Asi tanto S. sephaniodes como P. rara,
aumentan su ingesta hasta los niveles maximos como primera linea de respuesta. Pero a
pesar de este incremento, S. sephaniodes no es capaz de acumular el volumen de
reservas necesarias para mantener eutermia durante el periodo nocturno por el aumento
de los costos asociados al forrajeo y los requerimientos termorregulatorios, y aungue
reduce sus gastos energéticos mediante el mecanismo de sopor nocturno, presenta
perdida de peso indicando una restriccion central. Frente a cambios mas agudos
S.sephaniodes presenta limitaciones tanto en la adquisicion como en la produccion de
energia para cubrir sus gastos diarios, por lo cual reduce su actividad e ingesta diaria y
aumenta el tiempo en sopor nocturno. P. rara en cambio, aumenta y mantiene una alta
tasa de ingesta, limitada por la capacidad de procesar mayores cantidades de alimento,
pero con alimentos pobres los niveles de energia asimilada decaen y frente al aumento
en los requerimientos energéticos reduce la ingesta y utiliza sus reservas energéticas,

indicando una restriccidn periférica en condiciones agudas extremas (DP-10 y 5°C).
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Considerando los resultados obtenidos, es claro que a corto plazo adquiere
relevancia la capacidad de almacenar reservas energéticas (e.g. grasa corporal), y su
potencial duracién en el tiempo. La duracion de las reservas en condiciones de ayuno
(“fasting endurance™) se relaciona con el tamafio corporal y el gasto basal de las especies
(Calder 1996). Por una parte, la capacidad de reservas de energia aumenta asociada al
tamafio corporal en una funcién no isométrica, donde las especies de menor tamafio
poseen menor capacidad de reserva que las especies grandes (Calder 1996), y por otra
parte la TMB peso especifica, disminuye al aumentar el tamafio corporal (Kleiber, 1961,
Calder 1996). Esta relacion determina que én individuos de pequefio tamafio, como
picaflores, las reservas duren menos tiempo que en organismos mas grandes, como las
raras. Hanski (1985) encontré que musarafias (Soricidae) de diferentes tamafios
corporales (2 a 15 g) responden a cambios energéticos agudos, modificando Ia conducta
de alimentacion segin el volumen de sus reservas energéticas, donde las especies
pequefias continflan forrajeando y las grandes usan sus reservas. Un resultado similar se
observod con el roedor M. agrestis (20,8 g), que prioriza el uso de las reservas energéticas
sobre el aumento de la ingesta como primera linea de respuesta frente a aumentos
bruscos de los requerimientos energéticos indicando un compromiso en su capacidad

termorregulatoria (McDevitt & Seakman 1994).

Es esperable entonces que frente a cambios ambientales bruscos (24 a 48 h), los
organismos respondan segiin su nivel de reservas energéticas y flujo de energia.

Organismos con gran capacidad de reserva podrin mantener el nivel de gastos
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energéticos adecuados para asegurar su sobrevivencia durante ese periodo, combinando
el consumo de alimento y el uso de sus reservas de energia (tejidos grasos), pero
organismos de pequefio tamafio, con baja proporcién de reservas, y en general altos
gastos energéticos deberan mantener una alta actividad de forrajeo tanto para financiar el
aumento en los gastos termorregulatorios como para mantener el volumen basico de
reservas para financiar los gastos durante el periodo nocturno. Es claro entonces que la
regulacion del balance de energia presenta escalas temporales diferenciales, especies
pequefias deberan mantener balances a corto plazo y responder con mayor rapidez a los

cambios del ambiente que las especies de mayor tamaiio.

La capacidad de modular las funciones digestivas rapidamente es la otra linea de
respuesta que se observa. Ambas especies aqui estudiadas duplicaron la capacidad de
ingesta de energia en un corto periodo de tiempo y con ambos tipos de alimento.
Considerando que a corfo plazo no existen cambios morfologicos en las estructuras
digestivas, un aumento en la tasa de ingesta determinaria una disminucion del tiempo de
transito lo cual se asocia a una disminucién en la eficiencia de asimilacién, bajo la
premisa que los organismos se comportan como maximizadores de energia (Martinez del
Rio 1990, Karasov 1996), esto deberia reflejarse en una reduccién de la energia
asimilada. Nuevos antecedentes han propuesto que bajo condiciones de mantencion,
cuando los anzmales no estin creciendo, reproduciéndose o almacenando grasas, no
utilizan toda su capacidad digestiva, presentando un seguro temporal o tiempo libre en
los procesos digestivos (“ilde time” ver Lopez-Calleja ef al. 1997). Este tiempo

corresponderia a un margen de seguridad, que permitiria a los organismos responder a,
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por ejemplo, cambios ambientales bruscos. La amplitud de este margen de tiempo libre
estaria dada por la calidad del recurso alimenticio. Asi el aumento de ingesta permitirian
mantener la eficiencia de asimilacién, a pesar de modificar el tiempo de transito. De
hecho ambas especies aqui estudiadas aumentaron cerca del doble su ingesta,
probablemente modulando tiempo de transito, manteniendo la digestibilidad, resultados
que apoyan el modelo de ingesta constante de energia propuesto por Lépez-Calleja y
colaboradores (1997). Resultados similares han sido observados en otras especies
(Karasov & Cork 1996, Levey & Martinez del Rio 1998). Basada en estos antecedentes
postulo que las especies, independiente de sus caracteristicas energéticas, en condiciones
de termoneutralidad y con recursos abundantes se comportan como minimizadores de
tiempo (sensu Hixon 1982) manteniendo tasas de ingesta de energia constantes. Esta

estrategia permite enfrentar ripidamente cambios ambientales bruscos modificando la

ingesta,

Por otra parte, y en relacién con la capacidad diferencial de ingesta maxima
observada entre las dos especies modelo, se ha propuesto que la ingesta méxima de
energia asimilable (Ay) fluctia en una razén de 3 a 6 veces la TMB (Kirkwood 1983,
Kersten & Piersmal987, Karasov 1990). Al comparar ambas especies se observa que S,
sephaniodes presenta capacidades cercanas al limite maximo (6,1 a 15°C, ambas dietas)
y P. rara en el limite minimo (3,1 a 15°C, ambas dietas) del mismo rango. Lo anterior
apoya la idea que ambas especies presentan capacidades de ingesta y volimenes de flujo
de energia diferentes determinados por sus capacidades metabélicas y asociados a sus

caracteristicas de disefio y estrategias de vida. Este resultado concuerda con la




122

propuesta de clasificacién energética de las especies (Szarsky 1983, Gnaiger 1987),

como de poder para §. sephaniodes y frugal para P. rara.

Ahora, y considerando cambios dietarios y térmicos que se observan frente a
condiciones especificas que duran en el tiempo, ambas especies presentaron diversos
ajustes conductuales, morfologicos y funcionales al nivel de los procesos de adquisicién
como de gasto de energia. Ambas especies compensan la disminucién en la calidad
dietaria aumentando la ingesta de alimento y reduciendo el tiempo de transito. Pero al
nivel morfoldgico, el cambio en la calidad de la dieta afecta solo a &. sephaniodes. El
cambio térmico en cambio, afecta a ambas especies aunque diferencialmente, S.
sephaniodes aumenta el tamafio de los organos productivos y la TMB pero no las
variables dietarias, y P. rara aumenta el tamafio de 6rganos digestivos y la aislacion

térmica.

Estas respuestas confirman que P. rara presenta la capacidad digestiva de
incrementar el volumen de alimento procesado, situacién que es coincidente con los
requerimientos de una dieta natural diversa, donde los alimentos presentan composicion
hidrica, nutricional y refractaria muy diferente (véase tabla 2), presentando restriccion
central asociada al volumen méaximo de materia que es capaz de procesar. Esta especie
presenta ajustes morfofuncionales a nivel del sistema digestivo solo frente a cambios
térmicos, reflejando una limitacion central en el flujo de energia a estos niveles
experimentales, Asi la estrategia energética global de regulacion del balance energético

es principalmente digestiva, aumentando Ia ingesta de materia y energia y ajustando el
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peso corporal a estas capacidades. En el ambito de gastos la estrategia observada es

reducir la perdida de calor, aumentando el grado aislacion térmica.

8. sephaniodes en cambio, a largo plazo presenta claras restricciones dietarias
asociadas al grado de dilucién del alimento, pero también al volumen de proteinas
consumidas, incluso en condiciones de termoneutralidad. Esto también es coincidente
con su dieta natural y preferencias, ya que el Picaflor presenta un rango de preferencias
tanto en terreno como laboratorio muy restringido, donde siempre selecciona los
néctares mas concentrados. Ademas, los néctares naturales presentan reducidos niveles
de amino4cidos (Baker 1975), y los picaflores ingieren proteinas mediante el consumo
voluntario de insectos (Stiles 1995). Esta especie también presenta ajustes morfoldgicos
y conductuales frente a las restricciones térmicas, aumentando la capacidad de generar
calor (mayor TMB, e incremento organos productivos), lo que indica que también
presenta restriccion periférica. Entonces S. sephaniodes, aumenta el ingreso de energia

y la produccidn de energia hasta los limites que sus sistemas lo permiten.

En los ajustes morfoldgicos y funcionales observados en esta tesis, el tamafio
corporal desempefiaria un papel importante. Si consideramos que existen dos vias de
aumentar las capacidades funcionales en los organismos: modificar la eficiencia del
proceso y/o el tamafio del 6rgano o sistema, y considerando que el tamafio corporal y las
restricciones de disefio asociadas a este afectan numerosas funciones y definen los
limites del tamafio de las estructuras en los organismos, determinando las capacidades

maximas de ajuste frente a diversas condiciones ecologicas (Schmidt-Nielsen 1990).
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Entonces, organismos de pequefio tamafio deberfan presentar alta eficiencia en la
operacion de sus sistemas, los que funcionarian mds proximos a sus capacidades
maximas. Esto se observa por ejemplo en picaflores, donde la eficiencia digestiva y de
produccién de energia es la mas alta observada en vertebrados (Karasov 1990, Suarez et
al. 1988). También en musarafias se observa un patron similar, donde la capacidad
maxima de latidos cardiacos (Morrison ef al. 1959) esta en el limite de lo factible
tedricamente.(Schmidt-Nielsen 1990).  Entonces, en estos organismos solo un
incremento en tamafio permitiria aumentar la capacidad funcional (Schmidt-Nielsen
1990). Los vertebrados mas pequefios actualmente conocidos (+ 2g) pueden entonces
definir un compromiso entre forma y funcion, donde ciertos Organos funcionan
permanentemente cerca de sus capacidades maximas, haciendo a estas especies
dependientes de un rango ambiental muy reducido y altamente sensibles a los cambios
ambientales térmicos y dietarios. Organismos de mayor tamafio presentaran sistemas
menos eficientes y menores restricciones asociadas a incrementar su tamafio y
eficiencia, presentando mayor capacidad de respuesta. Esto determina también mayor

independencia frente a cambios en el ambiente.

Por otra parte, ambas especies aumentan la capacidad de adquirir y gastar energia
como respuesta a las condiciones experimentales mas cronicas. Estos cambios en el
flujo de energia se correlacionan positivamente con incrementos de estructuras
morfologicas relacionadas con estos procesos. Lo que sugiere que ambas especies
mantienen las capacidades de 6rganos en rangos que no exceden los requerimientos

fisiologicos en las condiciones de termoneutralidad. Esta estrategia se explicaria por los
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altos costos energéticos de mantencidn que presentan ciertos organos y (e.g. higado,
rifion, ID, Krebs 1950). Este patron de incremento ha sido descrito como respuesta
frente a aumento de los requerimientos en numerosos vertebrados en condiciones de
campo y experimentales y en Organos digestivos (Karasov 1986, 1996), como
productores (Konarzewski & Diamond 1994). También se ha observado inversamente
este patron, donde especies mantenidas en cautividad con alimento ad libitum y
termoneutralidad, reducen el tamafio de érganos digestivos (e.g. estomago, intestino
delgado), 6rganos efectores (e.g. higado, rifion, masa muscular) y variables metabdlicas

(TMB) respecto a condiciones naturales (Karasov 1996, Piersma ef al. 1996).

Con relacion a los factores limitantes de la regulacion del balance de energia, se
ha propuesto que ambas vias de flujo funcionan en serie y han evolucionado co-
ajustados y dptimamente como un conjunto (Peterson ef al. 1990, Hammond & Diamond
1992), fundamentado en que construcciones excesivas son costosas de mantener e
indtiles en sistemas que funcionan en serie, por lo cual no serian evolutivamente
ventajosas (Taylor & Weibel 1981). El primer punto en contra de una vision de ajuste a
nivel del balance o flujo de energia es que los procesos de adquisicion de energia se dan
en serie, pero los procesos de gasto se presentan en paralelo {Weiner 1992). Es mas,
aunque los procesos digestivos se dan en serie, algunos de los componentes de esta serie
presentan varias funciones, por ejemplo 6rganos como higado que presenta importantes
funciones digestivas y también productoras que tienen alta relevancia en la actividad
metabélica (Krebs 1950, Daan et al 1990, Scott & Evans 1992). Por otra parte, existen

episodios durante el ciclo anual de las especies donde claramente ambos procesos no
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funcionan sincronicamente, como durante los periodos pre-migratorios cuando las aves
aumentan su capacidad de ingesta sin incrementar, o incluso reduciendo sus gastos para
acumular reservas energéticas (Alerstam & Lindstrom 1990). Finalmente se ha
demostrado que incluso en situaciones de altos requerimientos, donde se esperaria un co-
ajuste, sélo una de las dos vias aparece restringiendo el flujo de energia, enconirando
antecedentes de especies que presentan restricciones a nivel de adquisicion de energia,
donde la capacidad absortiva del ID seria un factor determinante (“cuello de botella”) de
la capacidad tope de ingesta (Kirkwood 1983, Daan ef al. 1990). Esta tesis confirma que
el sistema digestivo puede ser restrictivo de los procesos de adquisicidn de energia, pero
mis resultados me permiten postular que 6rganos asociados al sistema digestivo — como
higado — también son determinantes y restrictivos en este proceso. Por otra parte,
también se han documentado restricciones en la capacidad termorregulatoria,
observindose que la capacidad de producir energia es diferente segiin su destino, e.g.
reproduccion, vuelo o termorregulacion (e.g. Hind es al. 1990, Daan ef al. 1990),
encontrando especies que a corto y largo plazo presenta restricciones en la capacidad de
producir energia primeramente que en la de adquirirla (McDevitt & Speakman 1994a,
1994b, Konarzewski & Diamond 1994) lo cual rechaza la hipbtesis de limitacion central.
Todos estos antecedentes se oponen a una hipdtesis de co-ajuste en los procesos de

adquisicion y gasto de energia.

Entonces, y considerando lo expuesto anteriormente, los resultados aqui
obtenidos confirman que no existe un mecanismo regulador Unico ni un acoplamiento

entre ambos procesos como tampoco una Unica posible respuesta. Aparentemente los
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organismos presentan compromisos digestivos y/o energéticos dependiendo de los
factores de restriccidn y de las estrategias energéticas que los caracterizan. Esta
variabilidad en la operacion de los factores de restriccion se explicaria porque estrategias
de vida y caracteristicas de disefio especificos se asocian a diferentes niveles
especializacion morfoldgica, fisioldgica y conductual, siendo probable que la capacidad
de ajuste o de reserva de los sistemas involucrados en el balance energético sean
diferentes segiin estas caracteristicas, A nivel general sin embargo, este trabajo permite
proponer que mas que un co-ajuste en las capacidades de ambas vias del flujo de
energia, lo que se observa es un proceso de regulacion integral del presupuesto
energético. Este proceso depende de las caracteristicas de disefio y estrategias de vida
propias de cada especie, donde el balance de energia puede regularse en cortos o largos
periodos de tiempo, y compromete la modulacion de numerosas variables, tanto
conductuales, morfologicas como fisioldgicas, siendo la capacidad méxima de cambio o
plasticidad de estas variables la que determinara los limites y capacidades méximas a

corto y largo plazo en la mantencién de un balance positivo.

Estrategias energéticas, balance y fluje de energia.

Con relacion a las estrategias energéticas que estas especies representarian, y como se
menciond inicialmente S. sephaniodes presenta una TMB peso especifica y capacidad
aerébica mas alta que la esperada para un ave de su tamafio corporal (Lopez-Calleja &
Bozinovic 1995). En este trabajo se confirma que consume y prefiere néctar con altas

concentraciones de sacarosa (0,75 a 1,25 M), que presenta alta eficiencia digestiva (95
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%), y altos volimenes de ingesta. Al nivel de flujo de energia se confirma el alto
volumen de energia que procesan diariamente, al casi cuadruplicar los gastos basales en
diversas condiciones cronicas, incluso a 30°C, sextuplicando la TMB frente a cambios
ambientales y/o dietarios agudos y restrictivos. Dado que no se observaron incrementos
de peso, se confirma que este excedente energético es utilizado casi totalmente para
financiar los gastos asociados a su estrategia de forrajeo y actividades termorregulatortas
diurnas. Pero los continuos episodios de sopor nocturno observados en todos los
tratamientos crénicos y agudos, confirman que este nivel de flujo es ain insuficiente

para financiar todos los gastos energéticos de esta ave.

Por otra parte, P. rara presenta una dieta preferentemente herbivora, y aunque
tiene una TMB de 0,055 kl/gh (este trabajo), 15% superior a la esperada para su tamafio
corporal (Daan ef al. 1990), presenta una capacidad aerdbica méxima de
termorregulacidn de 5 x TMB (Lopez-Calleja, datos no publicados), valor levemente
inferior al documentado para aves paserinas de menor tamafio (Z. capensis, 20 g [Novoa
et al. 1990], y Junco hyemalis, 17 g [Swanson 1991]). A nivel del flujo de energia, P.
rara presenta menor flujo de energia que el Picaflor tanto en condiciones cronicas (1,5
veces TMB), como agudas (3,1 veces TMB). Es mas, este volumen de energia en
condiciones cronicas esta en el rango mas bajo de los descritos, similar por ejemplo al

registrado para la codorniz Callipepla gambelli, (1,3 veces TMB, Peterson et al. 1990).

El balance de energia final (razén A/ DEE) es una manera global, a nivel del

organtsmo completo, de evaluar los efectos de todos los cambios particulares. Ambas
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especies mantienen balances diarios ajustados, y solo los grupos extremos presentan
individuos con balance negativo (véase Fig. 21 para §. sephaniodes y Fig. 36 para P.
rara). Ambas especies presentan un manejo diferencial del flujo de energia, siendo
probable que la capacidad de incrementar los gastos metabdlicos sea otra caracteristica
de las estrategias de poder, y la capacidad de disminuir los gastos sea caracteristica de
una estrategia mas frugal o econdmica. Esto explicaria la ausencia de un patrén
asociado a tamafio corporal en las respuestas de aclimatacion al frio (véase Novoa &
Rosenmann 1995). Propongo que las especies que presenten claras estrategias
energéticas de poder aumentan sus gastos metabolicos en condiciones de estrés térmico,
en cambio especies claramente frugales los reducirin mediante aumentos de la

capacidad de aislacion y/o cambios conductuales.

El balance energético, como resumen de los procesos asociados a la ingesta y
gasto de energia de los organismos, tiene relevancia en la adecuacién biologica al
integrar todos los aspectos de la vida del individuo. Cambios en el manejo de la energia
estan fuertemente relacionados con aspectos de la historia de vida, calidad de la dieta,
requerimientos y uso en el tiempo. Este balance esta limitado tanto en las capacidades
mdaximas como minimas. E! limite inferior corresponde a la condicion de reposo,
postabsortiva, y de termoneutralidad del organismo, o TMB. El gasto diario en
condiciones naturales y reproductivas y/o termorregulando es considerado por otra parte
la condicién més extrema de gasto energéticos (DEE,., y/o DEE. respectivamente) y
representa el limite superior. Los resultados obtenidos en esta tesis a nivel intra e

interespecifico se ajustan a la propuesta de proporcionalidad entre gastos basales y
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méximos (Daan ef al. 1990, Koteja 1991, Konarzewski & Diamond 1994, Peterson ef al.
1990, Bryant & Tatner 1991), esta propuesta se fundamenta tedricamente en que
aumentos en la capacidad de gasto requieren aumentos en las capacidades metabdlicas,
por incrementos del tejido biosintético (Bennet & Ruben 1979). Esta relacién es clara al
comparar diferentes clases de vertebrados, donde tanto aves como mamiferos tienen

tasas metabélicas basales varias veces mayores que vertebrados extotermos (Bennet &

Ruben 1979).

Al igual que con DEE, también se ha sugerido que la ingesta mixima de energia
(Amax) s proporcional a TMB dado que existen compromisos de costo y beneficio que
determinan que aumentos en la capacidad metabolica a largo plazo requieren aumentos
en la capacidad de adquirir la energia necesaria para su mantencidn (Kirkwood 1983,
Lindstrom & Kvist 1995). El hecho que tanto DEE y Apax en condiciones cronicas
extremas sean proporcionales a BMR no es raro, considerando los resultados obtenidos
en esta tesis a nivel del balance energético total. Como he mencionado anteriormente,
organismos sometidos a situaciones de altos requerimientos energéticos presentaran a
largo plazo balances equilibrados, donde tanto el gasto como la ingesia se observan
acoplados, esto no significa un co-ajuste funcional entre ambos procesos, mas bien se
explica por manejo integral del volumen de energia procesada. Este volumen de energia
procesada si estara determinado por las caracteristicas de disefio de los organismos y sus
restricciones morfolégicas y funcionales, donde el tamafio corporal también es un factor

determinante,
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Entonces, las tasas maximas de metabolismo energético son relevantes tanto a
corto como largo plazo, a corto plazo pueden determinar la sobrevivencia de los
animales en situaciones extremas, como por ejemplo en bajas temperaturas o al escapar
de predadores (Karasov 1986). Por otra parte, las tasas maximas sostenidas en el tiempo
son determinantes en la adecuacion bioldgica de las especies, al definir los limites en las
capacidades de gasto en procesos prolongados en el tiempo, como por ejemplo
reproduccidn o periodos de estrés térmico (Peterson ef al. 1990). Existen numerosas
maneras de relacionar gastos energéticos minimos y maximos (Hinds ef al. 1993), entre
estos la expansividad metabdlica sostenida (SusMR/TMB) da cuenta de la capacidad
maxima de incrementar los gastos diarios respecto a los gastos basales, pero en una
condicién que se mantiene en el tiempo (Peterson ef al. 1990). El hecho que bajo esta
situacion la expansividad metabolica sea menor que la expansividad metabolica
instantinea, estimada frente a cambios térmicos o de actividad fisica (véase Peterson ef
al. 1990), indica claramente que los sistemas involucrados en el flujo de energia también
presentan limites temporales y que el utilizar capacidades méximas sostenidas involucra
no solo los sistemas de adquisicion y gasto de energia, sino la mantencion de la
homeostasis del organismo, incluyendo por ejemplo la eliminacion de desechos y la
regulacién de los requerimientos hidricos y nutricionales. Los requerimientos de
energia, agua y nutrientes no necesariamente estan en equilibrio y a largo plazo un
compromiso nutricional o hidrico puede determinar mayor e incluso menor ingesta de
energia que la requerida (Murphy 1996). Numerosos trabajos confirman que los
organismos seleccionan sus presas para satisfacer diferencialmente estos requerimientos

(véase Belovsky 1987). Pudiendo en condiciones crontcas afectar la expresion de las
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capacidades maximas energéticas de los organismos. Esta puede ser la explicacion de la
reduccion de ingesta observada particularmente en el grupo més extremo de S.
sephaniodes, un compromiso entre ingesta de energia y proteinas y la degradacion y
eliminacion de sus desechos. Ejemplos similares se han descrito para roedores que

consumen dietas con alto porcentaje de material deterrente (Karasov 1989).

Con relacién a la expansividad metabdlica sostenida, diversos trabajos en
vertebrados endotermos, encuentran una proporcionalidad entre la razén de incremento,
confirmando que las especies que presentan bajas TMB presentan proporcionalmente
bajos DEE y viceversa (Karasov 1986, Kirkwood 1983, Peterson e7 al. 1990). Drent &
Daan (1980) proponen una razén Optima de 4 veces TMB que reflejaria un nivel de
gasto maximo donde se optimiza la capacidad de trabajo. Razones mayores o menores a
4x determinarian reducciones en la adecuacion bioldgica de los organismos. De hecho,
la frecuencia de rangos iguales o cercanos a 4 es alta en numerosos registros de
expansividad metabolica sostenida obtenidas en diferentes vertebrados (Daan ef al.
1990, Lindstrom & Kvist 1995), apoyando una relacion directa entre la variacién de
TMB vy su efecto en DEE. También se ha observado que muchas especies no presentan
este valor, presentando valores entre 2 a 7, independiente del peso corporal (Daan ¢f al.
1990, Lindstrom & Kvist 1995), indicando que existen muchas especies que
funcionarian en rangos de flujo de energia no dptimos, o también puede indicar que no
existe una relacién directa exclusiva entre gastos minimos y méaximos. Esta variabilidad
observada en la expansividad metabolica sostenida se puede explicar porque tanto el

tamafio corporal como las estrategias de vida y especialmente el método de obtencién
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del alimento afectan diferencialmente los gastos diarios (Walsberg 1978, McNab 1988a,
b). TMB y DEE, varian en paralelo, y las caracteristicas de disefio del organismo (e. g.
tamafio de oOrganos) las afectan a ambas, pero la estrategia de forrajeo afectaria
directamente sélo a FMR, e indirectamente a TMB al estar asociada a las caracteristicas
de disefio del organismo (Ricklefs 1996). Esta propuesta es consistente con los
resultados obtenidos en esta tesis, dado que S. sephaniodes presenta voliimenes de flujo
mayores que P. rara, explicados por sus diferencias morfologicas y estrategias de
forrajeo. También se apoya en la variabilidad observada dentro de taxa similares, como
por ejemplo en anuros (Taigen 1983), lagartos (Anderson & Karasov 1981), mamiferos
(McNab 1988b), y aves (Daan ef al. 1990), siendo fa base de la diferenciacion entre las
estrategias energéticas de poder y frugal (Szarski 1983, Gnaiger 1987), donde en general
las especies que presentan alta TMB y FMR (o DEE) y razones FMR/TMB mayores
presentan estrategias de forrajeo costosas y seleccion de alimentos ricos energéticamente
(McNab 1988a, Nagy 1987). Propongo finalmente que la expansividad metabélica en
condiciones sostenidas en el tiempo da cuenta de la interaccion entre tamafio corporal y
estrategia de forrajeo, donde tanto las interacciones organismo - ambiente como la
estrategia de forrajeo se reflejan directamente en FMR (o DEE), e indirectamente y a
través de las caracteristicas de disefio (disefio y funcién de tejidos y érganos) del

organismo en TMB,
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CONCLUSIONES

Primeramente y con relacién a los mecanismos proximales actualmente propuestos
como reguladores del presupuesto de energia, los resultados aqui obtenidos permiten
concluir que no existe una via restrictiva (inica. La especie frugal presenta restriccion en
la via de adquisicion de energia, especificamente al nivel de la capacidad méxima de
ingesta de materia seca. La especie de poder presenta restricciones en ambas vias
energéticas, reflejado tanto en la capacidad méxima de ingesta de energia como en el

compromiso entre termorregular y forrajear.

Con relacién al efecto del tiempo de aclimatacion, la capacidad de respuesta de
los organismos cambia temporalmente. Cambios bruscos en calidad del alimento y
ambiente térmico, producen respuestas conductuales determinadas tanto por las
capacidades maximas de ingesta de materia y energia, como por el volumen de reservas
energéticas de cada organismo. Ambas especies utilizaron ambas lineas de respuesta.
La rapida capacidad de aumentar la ingesta de materia indica que las especies en
condiciones térmicas y dietarias benignas se comportan como minimizadores de tiempo,
consumiendo el alimento necesario para satisfacer sus requerimientos energgticos y
nutricionales.  Solo frente a situaciones especificas, como serian crecimiento,
reproduccidn, periodo premigratorio y condiciones térmicas rigurosas los organismos

responderian maximizando la capacidad de ingesta de energia.
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Frente a restricciones dietarias, térmicas o combinadas que se prolongan en el
tiempo ambas especies presentan ajustes conductuales, morfolégicos y funcionales.
Estos ajustes contemplan cambios al nivel de los procesos de adquisicion, metabolismo
intermedio y gasto de energia, aunque las restricciones se presenten solo en una de éstas
vias de flujo. Esto indica que a pesar que los procesos de adquisicidon se presentan en
serie y los de gasto en paralelo, el proceso de regulacion del balance de energia funciona
globalmente, Cambios en la via de ingreso repercuten en la via de los gastos y
viceversa. Aunque se rechaza una vision de sistemas co-ajustados, se postula una

respuesta integral frente a cambios de efecto parcial en ambas especies.

Las especies estudiadas se ajustan a los modelos energéticos propuestos
inicialmente. S. sephaniodes representa un modelo de estrategia de poder, con altos
flujos de energia, estrategia de forrajeo costosa, rango de preferencia dietaria reducido y
alta eficiencia en los procesos de adquisicion y gasto. Esta especie modifica tanto su
capacidad de ingesta como de gasto frente a aumentos en sus requerimientos
energéticos. Presenta compromisos periféricos entre termorregular o volar frente a
restricciones térmicas, y también compromisos digestivos frente a restricciones dietarias.
P. rara se ajusta al modelo de estrategia frugal, principalmente por presentar un flujo de
energia reducido, estrategia de forrajeo sedentaria, alta diversidad dietaria y, comparado
con la estrategia de poder, menor eficiencia en los procesos de adquisicion. A
diferencia de la especie de poder, presenta compromisos digestivos frente a restricciones

térmicas, por lo cual mantiene los niveles de gasto aumentando su atslacién térmica.
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Postulo que esta clasificacidn energética es valida, v que las especies de poder
presentaran respuestas globales frente a cambios dietarios y térmicos, debido a que tanto
los procesos de adquisicion y gasto de energia funcionan cercanos a sus capacidades
maximas. Lo anterior determinaria que estas especies sean sensibles a cambios térmicos

y dietarios del ambiente, y entonces deberian ser preferentemente migratorias.

Finalmente, y a un nivel de generalizacion mayor, propongo que para explicar la
alta variabilidad observada en la expansividad metabdlica sostenida (SusMR/TMB) en
los organismos, es fundamental considerar tanto las caracteristicas energéticas como las
restricciones de tamafio de los organismos. Estos factores afectan diferencialmente los
flujos minimos y maximos de energia en los organismos, donde mayores gastos de
forrajeo determinan mayores gastos diarios, pero no necesariamente mayores gastos
basales. En cambio, tamafios pequefios determinan mayores gastos basales peso

especificos pero no necesariamente mayores gastos diarios.
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