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RESUMEN

La plasticidad fenotipica es entendida como una respuesta adaptativa para hacer frente a
cambios en el ambiente. Sin embargo la plasticidad fenotipica puede ser costosa. Estos
costos probablemente son mas frecuentes'cuando la norma de reaccién de los caracteres
involucrados en la aclimatacién es inflexible. La plasticidad de Ia morfologia y fisiologia
digestivas tiene consecuencias importantes sobre la seleccion de alimento y la amplitud
del nicho tréfico. Debido a que la disponibilidad de los diferentes items de alimento
cambian en el espacio y en el tiempo, la plasticidad de los procesos digestivos ha recibido
una atencion significativa. Auin asf, los costos asociados con la plasticidad del tracto
digestivo han recibido escasa atencion. En esta tesis examino los costos asociados a la
aclimatacion en un roedor omnivoro (Phyllotis darwini) y uno herbivoro (Octodon
degus), alimentados con dietas de distinta composicion quimica (variable en
carbohidratos y proteinas). Estudié la respuesta de la morfologia y enzimologia digestiva
tanto como el desempefio digestivo en animales sometidos a cambios de dieta en
diferentes estados de desarrollo. Cuando los individuos adultos de la especie omnivora
aclimatados a una determinada dieta son cambiados a la dieta alternativa, la digestibilidad
aparente de materia y energia (Dn y De) disminuyen. También se encontraron
consecuencias de largo plazo a la aclimatacién dietaria. Los animales que fueron
reaclimatados por 15 dias  la dieta alternativa no incrementan el desempefio digestivo.
Phyllotis darwini presenta efectos importantes de a dieta sobre Ia morfologia digestiva

y existe una correlacion significativa entre la digestibilidad aparente y el largo del
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intestino delgado. Esta relacién explica la mayor parte de la variabilidad observada en D,,
y D.. Esta especie presenta la capacidad de modular reversiblemente la actividad
enzimatica digestiva. La actividad de las diferentes enzimas estan positivamente
correlacionadas. La actividad de aminopeptidasa-N es activada por la cantidad de
proteina en la dieta en P. darwini, pero no en O. degus, como se esperaba para especies
con distintos hébitos de alimentacién. De manera concordante, O. degus muestra una
constancia en todas las medidas morfométricas del tracto digestivo, lo que determina la
ausencia de los costos de aclimatacién encontrados en 2. darwini. Como se esperaba, los
costos de aclimatacion a la dieta dependen de la plasticidad fenotipica de las
caracteristicas involucradas en los procesos. Probablemente, aquellas especies capaces de
modular sus caracteristicas digestivas son capaces de flexibilizar sus habitos alimenticios,
pero también estdn expuestas a los costos de aclimatacion. Dichos costos se manifiestan
en diferentes escalas temporales y de organizacién biolégica y pueden tener

consecuencias sobre la adecuacién bioldgica individual.
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SUMMARY

Phenotypic plasticity appears as an adaptive response to cope with changing
environment. However, reversible phenotypic plasticity can be costly. These costs are
probably more frequent when the norm of reaction of traits that involve acclimation are
inflexible. Plasticity in digestive morphology and physiology exhibit important
consequences on food selection and dietary niche breadth. Nevertheless the costs
associated with plasticity of the digestive tract have received little attention. In this thesis
I determine the cost associated with acclimation in omnivorous (Phyllotis darwini) and
herbivorous (Octodon degus) rodents feeding chemically contrasting diets (variable in
carbohydrate and protein). I studied the response of gut morphology and enzymatology
as well as of digestive performance of animals shifted to a novel \diet through different
developmental stages. When omnivorous adults acclimated to a given diet were shifted
to the alternative diet, apparent metabolizable energy coefficients (D. and D,,) decreased.
The same pattern was found during long-dietary acclimation. Animals that were
reacclimated for 15 days to an alternative diet they did not increase digestive
performance. Phyllotis darwini exhibits an effect of diet on gut morphology and there
was a significant positive correlation between. apparent digestibility and small intestinal
length. This relationship explained ‘most of the variability observed in D,, and D,. This
species showed the ability to modulate digestive enzyme activity. Activities of all
enzymes were positively correlated. Aminopeptidase-N activity is up-regulated by the

amount of protein in food in P. darwini but not in 0. degus, as is expected for species
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with different dietary habits. In agreement, O. degus show a constancy in all
morphometric variables of the digestive tract which determine the absence of acclimation
cost present in P. darwini. As were expected, the acclimation cost to diet depends upon a
phenotypic plasticity of traits involved in the digestive process. Probably, those species
able to change their digestive traits are capable to flexibilize their dietary habits, but are
also exposed to acclimation cost. Such a cost is manifested at different time, and

biological organization scale, and may have consequences upon organism individual

fitness.




' INTRODUCCION

Plasticidad Fenotipica

De acuerdo a los. cuerpos tedricos contemporéaneos en evolucidn, la variabilidad genética
presente en las poblaciones constituye el substrato para el cambio evolutivo. (Futuyma
1986, Williams 1992). Esta variabilidad genética se expresa en diferencias fenotipicas
entre los individuos. Sin embargo no toda la variacién observable se debe a diferencias
genéticas (e.g. heredables) sino que la variabilidad generada por plasticidad fenotipica
(variacién inducida por el ambiente, sensu Stearns 1989) es responsable de gran parte de
las diferencias entre los individuos (Scheiner 1993, Garland & Carter 1994, Conover &
Shultz 1995). Asi, aiin cuando es comdnmente aceptado que la variabilidad generada por
la plasticidad fenotipica no estd sujeta a seleccién natural y por lo tante no es
responsable del cambio evolutivo, existe consenso acerca de que la plasticidad fenotipica
también es en si una caracteristica que ha evolucionado mediante la seleccién natural
bajo condiciones ambientales variables (Via et al. 1995, De Jong 1995, Via 1993, Moran
1992, Stearns 1994, Futuyma & Moreno 1988). Como resultado, existe variabilidad
genetica asociada a la plasticidad fenotipica, lo que cominmente se conoce como
interaccién genotipo-ambiente y que se traduce en diferencias en la forma y extension de
la respuesta fenotipica a las variaciones ambientales (véase Via & Lande 1985, Reques &

Tejedo 1997).




En este contexto, este tipo de ajustes a las caracteristicas del ambiente puede
generar polifenismo, situacién en la cual un genotipo produce dos o mas fenotipos
discretos en respuesta a alguna sefial o variable ambiental, o bien una norma de reaccion,
es decir, una respuesta continua en funcién de dicha sefial. Una norma de reaccion puede
ser inflexible (sersu Stearns 1989) situacion en la cual una caracteristica fenotipica no es
capaz de cambiar una vez determinada en la vida de un organismo, o bien reversible

(sensu Travis 1994), en la cual el caracter puede cambiar mas de una vez en la ontogenia.

Como resultado de la plasticidad fenotipica, los organismos pueden incrementar
su desempefio biologico en diferentes ambientes si antes se los ha expuesto a tales
condiciones (véase Garland & Carter 1994). Esta situacion, llamada aclimatacion cuando
se realiza en ambientes controlados de laboratorio, o aclimatizaciéon cuando es en
ambientes naturales (véase Prosser, 1964), permite a los organismos ajustarse a
variaciones bidticas y abi6ticas del ambiente, mediante mecanismos que operan desde el
nivel bioquimico al sistémico (Hochahchka & Somero 1984, Prosser 1991). Por ejemplo,
se ha estudiado el efecto de la aclimatacion y aclimatizacién a ambientes de alta altitud
sobre diversos aspectos de Ia fisiologia en mamiferos (Rosenmann et al. 1975, Hayes
1989%a, 1989b, Morrison et al. 1963), aves (Mc Grath 1971, Gaeger & McGrath 1975),
reptiles (Ballinger & Newlin 1975) y anfibios (Ruiz et al. 1989, Hutchison et al. 1976), el
efecto de la aclimatizacion a la temperatura ambiente en mamiferos (Rosenmann et al.
1975, Dawson & Olson 1987, Bozinovic 1993b) reptiles (Tsuji 1988), el efecto del

fotoperiodo sobre la energética y reproduccion en mamiferos (Reynolds & Lavigne 1988,
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Bronson 1989), de la dieta sobre la energética y fisiologia digestiva (Galluser et al. 1988,

Veloso & Bozinovic 1993, Ferraris & Diamond 1989, Martinez del Rio et al 1995, Sabat

et al. 1995, Sabat et al 1998), del ejercicio sobre el metabolismo en vertebrados (Hayes &

-Chapell 1986, Baldwin & Winder 1977, Saltin & Rowell 1980, Gatten et al. 1988) o la

exposicion 4 diversos factores bidticos y abidticos sobre la conducta, morfologia e
historias de vida (Clark et al. 1992, Smith & Buskitk 1995, Haug & Johnson (1991)
TI'L;SSCH 1994, Newmann 1992, Selmitsch et al. 1990). De esta manera, ¢l estudio de la
plasticidad fenotipica se ha convertido en un tdpico cen’Eral de la biologia evolutiva

contemporanea (Stearns 1989, Travis 1994, Pigliucei 1996a, Padilla & Adolph 1996).

Costos de Aclimatacion

Tradicionalmente, la plasticidad fenotipica se ha considerado como una respuesta
adaptativa frente a cambiosg en las condiciones ambientales. Los estudios sobre
plasticidad fenotipica generalmente asumen que las variaciones generadas por la
aclimatacion son de naturaleza adaptativa y muy rara vez se somete a prueba esa hipotesis
en forma rigurosa (véase Huey & Berrigan 1996). Recientemente se le ha dado énfasis a
los (diversos) costos asociados a la aclimatacién y aclimatizacion (Newman 1992,
Hoffimann 1995). En este sentido hay autores que plantean que, e]l incremento de la

adecuacion biolgica en un ambiente, solamente podria ser alcanzado al costo de

disminuir la adecuacién biolégica a otros ambientes (Gomulkiewicz & Kirkpatrick 1992,
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" Via et al. 1995). Esto ocurrirfa en particular cuando la aclimatacidn resulta de la
exposicidn a un ambiente inusual, simplemente como el resultado inevitable de la
interaccién de variables ambientales con un organismo (Stearn 1989). Efectivamente,
dada la naturaleza fisicoquimica de los organismos, si éstos no poseen una capacidad de
amortiguacién frente a las variaciones de una variable ambiental particular,
inevitableme;nte suffirdn un cambio en sus caracteristicas morfolégicas y/o fisiologicas, lo

que puede ser considerado como plasticidad fenotipica.

Diversos estudios han incorporado los posibles costos asociados a la_ aclimatacion
y-aclimatizacion. Por ejemplo, Leroi et al. (1994) han estudiado en bacterias el efecto de
la aclimatacion a diferentes temperaturas y han determinado los costos asociados a Ia
plasticidad fenotipica, particularmente el efecto sobre la adecuacion bioldgica. Estos
autores trabajaron con cepas de Escherichia coli a dos temperaturas de aclimatacion
(32°Cy41s °C) por 24 horas, para luego cultivarlas a 42°C y 32 °C. La densidad
poblacional relativa de las dos cepas provee una indicacién de habilidad competitiva. Sus
resultados indican que las bacterias aclimatadas a 32 °C poseen una ventaja competitiva
por sobre las aclimatadas a 42°C independiente de Ia temperaturas en las cuales
compitieron. Asi, aunque las bacterias aclimatadas z la temperatura mayor incrementan la
habilidad de sobrevivir por periodos cortos a 50 °C (el limite superior de tolerancia
normal es cercano a los 42.2 °C), los ajus|tes fisiologicos parecen tener costos en

términos de habilidad competitiva. Resultados similares se obtienen en la mosca del

~
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vinagre (Drosophila melanogaster), cuya aclimatacién al calor estd asociada con una

disminucion en su capacidad reproductiva (Krebs & Loeschcke, 1994).

Plasticidad y Funcién Digestiva

Debido a que los recursos alimentarios cambian en el espacio y en el tiempo, muchos

-animales pueden cambiar de dieta de acuerdo a la oferta ambiental. Por esto, la

plasticidad de las caracteristicas digestivas ha recibido una atencion considerable (e.s.
Karasov 1996). Los procesos digestivos pueden influenciar muchos aspectos de la
historia de vida de un animal (Martinez del Rio & Stevens 1989, Levey and Karasov
1989, Bozinoyic and Merritt 1991, Bozinovic 1993a), y pueden limitar las tasas de
produccion (Sibly and Calow 1986, Karasov 1986, Karasov and Diamond 1988). Basado
en lo anterior, cualquier restriccion digestiva generada por la aclimatizacién a una dieta

particular puede afectar el presupuesto energético general de los animales.

Las restricciones digestivas pueden separarse en dos categorias fundamentales
(Penry 1993): i) limitaciones de hidrolisis y/o absorcién, las que se refieren a la limitacién
fisiologica para degradar y absorber determinados componentes de la dieta y estan
asociadas a la degradacién enzimatica y a los niveles de transporte de nutrientes, y ii)

limitaciones de procesamiento, las que corresponden al tiempo requerido para la

4
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degradacién y absorcion de los nutrientes y se relacionan con el volumen de las camaras

digestivas y el tiempo de transito del alimento.

Los niveles de actividad de hidrdlisis y transporte de nutrientes en vertebrados se
ven afectados por la aclimatacién a dietas de diferente composicion quimica (véase
Ferraris & Diamond 1993, Martinez del Rio et al, 1995, Sabat et al. 1995), y por
condiciones fisiolégicas asociadas a aumentos en los requerimientos de energia (Katasov
& Diamond 1983). En general, el tiempo de respuesta de estas caracteristicas z la
aclimatacion es relativamente lento, desde dias a semanas (Diamond & Karasov 1984,
Galand 1989) y el intervalo de tal respuesta es limitado (usualmente la tasa entre el
maximo y el minimo de actividad es cercano a dos en vertebrados, mientras que en’
bacterias puede llegar a miles) (véase Ferraris & Diamond (1989), Diamond (1991),
Toloza & Diamond (1991), Sabat & Bozinovic (1994)). Ademas, los cambios que sufren
estas caracteristicas digestivas son reversibles, es decir, poseen una norma de reaccién
flexible. Paralelamente, la actividad enzimatica relacionada con la capacidad de hidrdlisis
y de absorcién de nutrientes se corresponden con la carga natural de substratos en la via
metabdlica (Hochahchka & Somero 1984, Hume 1998). Ademas, ain cuando existen
ciertos mirgenes de seguridad o tolerancia que permiten enfrentar variaciones transientes
en la concentracion de nutrientes, ellos son limitados (Toloza et al. 1991, Diamond 1991,
Diamond & Hamond 1992). Contrariamente a lo que ocurre con las restricciones de
hidrolisis/absorcion, las restricciones de procesamiento, especialmente la longitud del

tracto digestivo (Sibly 1981), rara vez se ven modificadas significativamente por
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aclimatacion a dietas de diferente composicién quimica (véase Penry 1993). Sin embargo,
existen algunas excepciones, como por ejemplo el efecto significativo del tipo de dieta
sobre el largo del tracto digestivo del ave omnivora Sturnus vulgaris (Martinez del Rio et
al.1995), o el efecto de bajas temperaturas sobre el volumen de las cimaras digestivas y el
tiempo de retencion del alimento en el ave Troglodites aedon (Dykstra & Karasov 1992).
Estas excepciones se producen especialmente cuando la aclimatacion a dietas particulares
se realiza durante las etapas iniciales de la ontogenia de los individuos. Por ejemplo,
Toloza & Diamond (1991) encontraron que el raton doméstico, Mus musculus, sometido
a variaciones en la temperatura ambiental durante su desarrollo ontogenético presenta
cambios morfolégicos en el tracto digestivo. Los animales mantenidos desde el destete
con un requerimiento de energfa mayor (menor temperatura ambiente) mostraron tractos
diggstivos mas pesados y ciegos y colon més largos. Paralelamente, Biviano et al. (1993)
encontraron que la composicion quimica de la dieta, particularmente Ia presencia de
carbohidratos, tiene un efecto sobre el largo del tracto digestivo en la gallina comn,
Gallus gallus. Estos autores encontraron que, cuando animales no expuestos a
carbohidratos dietarios en su vida temprana, son cambiados a una dieta rica en
carbohidratos, la morfologia del tracto digestivo rapidamente converge con aquella de
animales mantenidos con una dieta rica en carbohidratos. Notablemente, el cambio de
dieta contrario (de alto a bajos niveles de carbohidratos) no tiene ningin efecto, lo cual
sugiere la existencia de asimetrias en la norma de reaccién. Por otro lado, Bozinovic et al.
(1989) encontraron que cuando individuos adultos del raton andino Abrothrix andinus,

son expuestos a dietas experimentales, ellos modifican el peso del intestino delgado, pero

-
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no el largo, lo que concuerda con lo sucedido en terreno en un ambiente estacional
(Bozinovic et al. 1990). Sin embargo, estos roedores no presentan diferencias
significativas en el tiempo de retencién del alimento cuando son mantenidos con dietas de
distinta calidad (Bozinovic 1993b). Estos trabajos sugieren que las caracteristicas
digestivas relacionadas con las restricciones de procesamiento, como el largo del tracto
digestivo, podrian ser modificables en estadios tempranos de la ontogenia, y ser rigidas en
la etapa adulta. En este mismo sentido Tur et al. (1988) han sugerido que la exposicién a
diferentes dietas y regimenes alimentarios puede influir a largo plazo en caracteristicas
fisiolégicas y morfolégicas del tracto digestivo. Es decir, aquellas caracteristicas
determinadas en las primeras etapas del desarrollo, se mantendrian por largo tiempo en la

vida de un organismo.

Existen diversas hipotesis por las cuales la aclimatacién a una dieta particular
debiera determinar un menor desempefio con otro tipo de alimento. En términos de un
andlisis de costo y beneficio, se ha postulado que la sintesis y mantencién de una
maquinaria encargada de Ia hidrélisis o el transporte de nutrientes que no estan presentes
en la dieta debiera ser reprimida por constituir un alto costo biosintético (Diamond 1986,
Karasov & Diamond 1988). Dichos costos se refieren a gastos energéticos de sintesis y
mantencién molecular: gasto de ATP, aminoécidos y minerales, y el equivalente gasto
de RNA (Klark & Kohen 1992). Por otro lado, Diamond & Hamond (1992) postuian
que las protefnas no utilizadas ocupan un espacio innecesario en la presumiblemente

apretada membrana apical de los enterocitos. Estas hipdtesis han sido ampliamente
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discutidas y corroboradas, como lo demuestran los trabajos de transporte de nutrientes
(Karasov & Diamond 1983, Ferraris & Diamond 1989) y enzimas digestivas (Henning
1985, Martinez del Rio et al. 1995 ). De esta manera, animales nunca expuestos a la
presencia de nutrientes especificos, podrian ser incapaces de digerirlos o al menos ser
ineficientes, por no poseer o mantener en niveles basales la maquinaria molecular
digestiva para ello. Asi, las caracteristicas morfolégicas plasticas del tracto digestivo que
se tornan inflexibles en la ontogenia (véase Toloza & Diamond 1990) junto con una
capacidad de respuesta limitada de las restricciones de hidrdlisis-absorcién y el escaso
margen de seguridad que estas poseen, determinarian costos asociados a los cambios
funcionales del tracto digestivo en animales sometidos a aclimatacién a diferentes dietas

desde su nacimiento.

Especializacién ecolégica.

En términos evolutivos, si un organismo se ve enfrentado a dos ambientes contrastantes,
en los cuales el fenotipo 6ptimo para un desempefio particular es diferente entre los dos
ambientes, una respuesta plastica de un generalista debiera ser mas efectiva en promedio
(mayor adecuacién bioldgica), que una respuesta homeostatica de un especialista en
ambas condiciones (Van Tienderen 1991). Sin embargo, si existen costos significativos
asociados a la aclimatacion, una norma de reaccion rigida de un especialista podria

permitir un desempefio mayor en ambos ambientes debido a la disminucién o ausencia de
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dichos costos (véase Van Tienderén 1997 para un andlisis de simulacion y modelos
matematicos). Los procesos de digestién y absorcion de nuirientes en vertebrados
parecen cumplir dos condiciones esenciales para generar diferencias en la norma de
reaccion asociadas a la especializacion ecoldgica. Primero, el fenotipo 6ptimo en el
desempefio digestivo depende del tipo de alimento consumido (Sibly 1981, Sibly &
Calow 1986, Penry & Jumars 1986). Segundo, en animales especialistas la capacidad de
modular las caracteristicas digestivas en funcién de la dieta serfa limitada, como lo
sugieren los trabajos efectuados en transporte intestinal de nutrientes en peces, anfibios y
mamiferos carnivoros (Ferraris & Diamond 1989, Toloza & Diamond 1990, Karasov &
Diamond 1983, Diamond & Buddington 1987, Buddington et al. 1987), los estudios
acerca de la morfologia del intestino delgado del roedor herbivoro, Octodon degus
(Veloso & Bozinovic 1993), los estudios sobre la morfologia y enzimas digestivas en
aves de distinto grado de especializacion dietaria (Sabat et al. 1998) y anfibios
insectivoros (Sabat & Bozinovic 1996). Esta hipotesis, denominada de “modulacién
adaptativa” (Karasov 1992) se basa en que, en animales nunca expuestos a variaciones
importantes en los niveles de substratos dietarios, el poseer una maquinaria reguladora

seria initil y costosa, por lo que debiera ser eliminada por seleccién natural,

En vertebrados las caracteristicas digestivas estan altamente correlacionadas con
la composicion quimica de la dieta natural (Hume 1982, Vonk & Western 1984, Stevens
1990), de manera que las preferencias troficas de los organismos se correlacionaria con la

capacidad que éstos tienen para digerirlos y asimilarlos (Martinez del Rio & Stevens
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1989, Levey & Grajal 1991, Martinez del Rio 1990, Martinez del Rio et al.1992, Penry
1993). Sin embargo, en mamiferos se ha demostrado que las preferencias de dieta de las
crias seria condicionada antes de que ingieran alimento, a través de los sabores que
obtienen de la leche, mientras que cuando se independizan de la madre, las interacciones

sociales y el aprendizaje se hacen mas importantes (Provenza & Cincotta 1993),

A pesar de que existe gran cantidad de informacién acerca del desempefio
digestivo de animales sometidos a diferentes dietas, los estudios se han realizado en
animales no aclimatados (e.g. Castro et al. 1989, Bosque & Parra 1992, Bozinovi;: &
Mufioz-Pedreros 1995, Sabat et al. 1995), la aclimatacion se ha realizado en individuos
adultos (e.g. Weiner 1987, Levey & Karasov 1989, Veloso & Bozinovic 1993, Bozinovic
1995), o bien se han limitado a caracterizar los cambios funcionales producidos por la
aclimatacion durante la ontogenia (Henning 1985, Buddington & Diamond 1989 Ferraris
& Diamond 1989, Biviano et al. 1993). Un ejemplo de costos de aclimatacién a dietas, es
el caso de la tortuga marina Chelonia midas. Este quelonido, que es capaz de producir
fermentacion en el ciego, desarrolla un tipo de flora bacteriana especifica que depende del
tipo de alimento consumido, micro o macroalgas marinas (Bjorndal et al. 1991). De esta
manera, digiere con distinta eficiencia las algas, dependiendo de la condicion dietaria a la
cual se ha mantenido anteriormente. Sin embargo, cn este caso fa aclimatacién estaria
dada por la asociacion entre esta tortuga y la flora bacteriana y aparentemente no por
mecanismos que involucren cambios enzimaticos o morfoldgicos. En definitiva, no existe

un cuerpo experimental que haya abordado esta problemética en forma global, lo que
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hace necesario unma aproximacién que incluya, desde una perspectiva temporal
(ontogenética), aspectos morfoldgicos y funcionales del tracto digestivo y el balance
energético general, de los fendmenos asociados a la aclimatacién a dietas de diferente
composicion quimica. El objetivo final, serd determinar los patrones generales de
respuesta a la aclimatacion en dos modelos de vertebrados con distinto grado de

especializacién y versatilidad ecologica.

En esta tesis entonces, se intenta someter a prueba la hipétesis de costos de
aclimatacion a la dieta, la que estarfa dada por las restricciones de biosintesis y
mantencién de las distintas caracteristicas digestivas, y que dependeria de la capacidad
de variar reversiblemente tales caracteristicas. Para éllo se realizara el estudio de dos
roedores con distintos hébitos alimenticios. El problema que pretendo definir es: en qué
medida la variacién fenotipica ambientalmente inducida de las caracteristicas digestivas
refleja plasticidad adaptativa. Para esto es necesario conocer cémo responden los
organismos al ambiente en distintos estadios ontogenéticos, su norma de reaccion, y
establecer cudl es el efecto sobre la adecuacion de una norma de reaccion en particular,
en diferentes ambientes y relativa a otras normas de reaccion (incluyendo fenotipos fijos o
norma de reaccion de pendiente cero).

De acuerdo con lo anterior, postulo el siguiente modelo grafico que daria cuenta

de los costos asociados a los fendmenos de aclimatacién de las caracteristicas digestivas

en animales especialistas y generalistas (véase Figura 1).
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AMBIENTE

Figura 1. Normas de reascidn hipotéticas para una caracteristica que presenta diferentes grados de plasticidad fenotipica en dos especies
con distinto nivel de especializacién ecoldgica, Véase lexto para detalles.

En este modelo propongo que: si las caracteristicas digestivas en general son
modulables en la etapa adulta, es decir presentan una norma: de reaccién flexible (flechas
sdlidas), y se cumple la hipétesis de que los organismos generalistas son fenotipicamente
mas plasticos que los especialistas, los primeros (A) debieran tener una norma de
reaccion (linea continua) con mayor pendiente que un especialista (B), y de esta forma
poseer en diversos ambientes (1,2) un fenotipo 6ptimo. La capacidad plastica fiel adulto
permitira compensar los ajustes ontogenéticos disminuyendo ast los costos de
aclimatacion cuando los animales se ven enfrentados a cambios bruscos en el ambiente
(flecha segmentada). Por el contrario un organismo especialista debiera mostrar una

pendiente menor, y atn cuando la aclimatacién a un ambiente inusuzl (ambiente 2) lo
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mantiene alejado del fenotipo dptimo, un cambio brusco le permitirfa acercarse a éste en

su ambiente habitual (ambiente 1).

Si por el contrario, la norma de reaccién es inflexible una vez determinada en la
ontogenia, independiente del grado de especializacion del organismo, un generalista (C)
debiera presentar una norma de reaccién con una pendiente nula. De esta forma y ain
cuando el animal no presentarfa el fenotipo 6ptimo en ninguno de los dos ambientes,
tampoco estaria enfrentado a los costos de aclimatacién asociados 2 una cambio de
ambiente. De lo contrario, si la pendiente no es nula, la aclimatacién a un ambiente
significard necesariamente la disminucién de la adecuacién en otro, como es lo que se

espera para el caso de un especialista (D).

OBJETIVOS GENERALES

1]

Ala Iuz de estos antecedentes, el objetivo central de esta tesis es determinar 1os costos
en el desempefio digestivo derivados de la aclimatacion a dietas de diferente composicion
quimica, su caracterizacién temporal (flexibilidad) y los mecanismos de accién (tipo de

restriccién digestiva involucrada).




15

Por otro lado se propone determinar las diferencias en la magnitud y el tipo de respuesta
a la aclimatacién de animales especialistas y generalistas en cuanto a sus habitos

alimentarios.

OBJETIVOS ESPECIFICOS

Los objetivos especificos de este tesis, son los siguientes:

Determinar el desempefio digestivo y el balance energético (digestibilidad, tasa de
consumo, tasa de asimilacion, tiempo de transito del alimento y tasa metabdlica de
reposo) sobre diferentes dietas, en individuos de de Phyllotis darwini y Octodon degus
desde su nacimiento con alimento de diferente composicién quimica y en animales
sometidos a intercambios de las condiciones dietarias en distintas etapas de su desarrollo.

Determinar el efecto de la aclimatacion sobre las caracteristicas digestivas a nivel
de organos (restricciones de procesamiento) y a nivel celular de la mucosa intestinal de
las especies en estudio (restricciones de reaccién). Esto tiltimo se realizara determinando
la velocidad de reaccion de enzimas digestivas del intestino delgado involucradas en Ia

hidrélisis de hidratos de carbono (sacarasa y maltasa) y proteinas (aminopeptidasa-N).

T-




16
Determinar el tiempo critico de plasticidad para las. caracteristicas digestivas
involucradas en la aclimatacidn, mediante la inversion del tratamiento de la dieta pobre

en carbohidratos a diferentes etapas de desarrollo.

Estudiar el comportamiento de los animales mediante experimentos de seleccion

de dieta, con el objeto de determinar el efecto de la historia de alimentacién y las

restricciones digestivas sobre las preferencias tréficas.

HIPOTESIS

1.- Las caracteristicas involucradas en el procesamiento y asimilacion del alimento que
presentan una norma de reaccion inflexible, generan costos de aclimatacion a dietas
particulares. Estos costos se manifiestan como una disminucion en el desempefio
digestivo cuando los animales son enfrentados a cambios bruscos de la composicion
quimica de la dieta.

2.- Las diferencias en la flexibilidad de la norma de reaccion, junto con la existencia de
costos de aclimatacion generan restricciones en la expresién de la norma de reaccion,

determinando diferencias entre organismos generalistas y especialistas.
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PREDICCIONES

1.~ Costos de Aclimatacion:

Los organismos mantenidos durante la ontogenia en condiciones contrastantes de

composicién quimica de la dieta tendran, en el estado adulto, un desempeiio digestivo
menor con dietas a las cuales nunca hayan sido expuestos, con respecto a los animales
control (crecidos con una dieta mixta comercial). Los mecanismos fisiologicos

" compensatorios (flexibles) seran insuficientes para responder frente a los ajustes

efectuados en la ontogenia, por lo que el balance energético general ser4 negativo.

Si por el contrario, los individuos son capaces de compensar fisiolégicamente los
ajustes fenotipicos de su vida temprana, no existiran diferencias importantes en el
desemgeﬁo digestivo de los animales adultos. Esta compensacion permitird a los animales
mantener un balance energético positivo y efectuar nuevos ajustes funcionales (e.g.
morfologicos, fisiologicos) a las condiciones dietarias, independiente de la condicién a la

cual se les mantiene en su desarrollo ontogenético.
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2.-Especializaciéon Ecolégica :
Debido a que P. darwini y O. degus han sido caracterizados fundamentalmente como
omnivoro y herbivoro respectivamente (o distintos grados de especializacitn dietaria,

véase materiales y métodos) se predice lo siguiente:

Phyllotis darwini; organismo que serfa capaz de exhibir mayor plasticidad en el estado
adulto, desarrollard una norma de reaccién con mayor pendiente. De esta forma la
aclimatacion permitird un mejoramiento del desempefio digestivo en las primeras etapas
de vida sin un gran compromiso, puesto que podran revertir sus caracteristicas digestivas
evitando los costos de aclimatacién.
‘

Al contrario, Octodon degus, que estaria restringido en su capacidad de mostrar

plasticidad en las caracteristicas digestivas en la etapa adulta, debiera poseer una norma

de reaccién con menor pendiente (o nula) debido a la imposibilidad de compensar

posteriormente los costos de aclimatacidn,

3.- Periodo Sensitivo de Plasticidad:
Debido a que la morfologia digestiva ests modulada, entre otros factores, por la
composicion de la dieta y que serfa en algunos aspectos una respuesta de tipo inflexible

(e.g. largo del intestino delgado), debe existir un periodo temprano en el cual el animal es
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sensible a los cambios en la composicién del alimento. De esta manera, podria definirse
un tiempo critico (Tc), en el cual la plasticidad se pierde, distinto para especies
generalistas y especialistas. Especificamente, este T. debiera ser menor en la especie

especialista, como es el caso de O degus.




20

MATERIALES Y METODOS

Uno de los problemas practicos y metodolégicos en el estudio de las adaptaciones
es el que se refiere a la eleccion de los modelos biologicos. Tradicionalmente en el marco
de la biologia evolutiva y particularmente en ;ecologia fisiologica, el estudio de las
adaptaciones se ha realizado desde una perspectiva comparada utilizando para ello
especies cuyas diferencias ecologicas son claras y evidentes (véase Harvey & Pagel 1991,
Prosser 1991, Schmidt Nielsen 1990). Dichos estudios generalmente han utilizado un
nimero bajo de especies o especies filogenéticamente distantes, y aunque han permitido
acumular una gran cantidad de conocimientos e informacion acerca de la interaccion del
organismo con su ambiente, tiltimamente se ha puesto en duda las implicancias que éstos
tienen en el estudio de la adaptacién (Brooks & McLennan 1991, Harvey & Pagel 1991,
Garland & Adolf 1994). Basicamente se ha planteado que los estudios de adaptacion
evolutiva requieren del anélisis de varias especies, en un contexto fillogenético, de manera
de poder separar el efecto de la inercia filogenética de los procesos de adaptacion
evolutiva. Sin embargo, hay autores que cuestionan los beneficios practicos que poseen
los anilisis filogenéticos en los estudios de adaptacién debido a que los resultados
obtenidos al emplear el método comparado no serian substancialmente diferentes de
aquellos que no incorporan a la filogenia como control (véase Ricklef & Starck 1996).

Por otro lado es dificil que especies filogenéticamente emparentadas posean habitos de

alimentacién notoriamente diferentes, por lo que aun cuando es posible incurrir en
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limitaciones, en esta tesis se analizard desde una perspectiva evolutiva el fendmeno de

aclimatacion en dos especies de roedores con habitos alimentarios contrastantes.

Las especies utilizadas son Phyllotis darwini (Muridae: Sigmodontinae) y
Octodon degus (Octodontiflae). La primera ha sido descrita como oportunista,
consumiendo mayoritariamente semillas y pastos e incorporando larvas, artrépodos,
gusanos y hongos (Mufioz-Pedreros et al., Meserve 1981). Octodon  degus es
mayoritariamente herbivoro (Meserve & Glanz 1978, Meserve 1981, Meserve et al.
1984), y aunque incorpora moderadamente otros recursos, como artropodos, éstos son
de poca importancia (no mas de 0.8% del volumen total del estomago, Meserve et al.

1983).

Captura de animales y reproduccién:

Los animales fireron capturados en dos localidades de Chile Central (Fundo de Quebrada
de la Plata y Lampa) mediante trampas Shermann. Los individuos adultos de ambos sexos
de ambas especies fiieron mantenidos en jaulas plasticas para su reproduccién en
condici?nes de fotoperiodo y temperatura ambiental con agua y alimento (pellet
comercial de conejo) ad Iibitum. Un grupo de animales adultos fire sometido
inmediatamente a experimentos de preferencia trofica y se determind el balance

energético de los individuos, cuando son alimentados con las diferentes dietas.
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Aclimatacién :
Para los experimentos de aclimatacién, las hembras prefiadas de ambas especies fueron
-~mantenidas en cajas plasticas con comida comercial de conejo y agua ad libitum con un
fotoperiodo LD 12:12 a 22°C =+ 4°C para P. darwini y @ 25 £ 4°C para O. degus. Una
vVez nacidas’ las crias, se mantuvieron con la madre hasta tres dias después del destete
(unos 20 y 30 dias para P. darwini y O. degus respectivamente (Mann 1978, Reinolds &
Wright 1979) de manera de permitir que las crias desarrollaran la flora bacteriana natural
mediante la ingestion de particulas fecales maternas (Vonk & Western 1984).
hnneciiatamente después, las crias fueron asignadas al azar a cada uno de los
tratamientos experimentales en cajas individuales (35x30x15 cm). Al final del perfodo de
aclimatacion se obtuvieron 49 individuos de O. degus y 56 de P. darwini, incluyendo los
animales control. Sin embargo, no todos los animales fueron ufilizados para la
determinacion de todas las variables. Las dietas se prepararon a base de proteina de soja
purificada, almidén de maiz, aceite vegetal, celulosa, suplementos vitaminicos y
minerales. Dos de las dietas son contrastantes en la composicién de proteinas y
carbohidratos pero cercanamente isocaldricas (véase Tabla 1). Una de ellas es rica en
carbohidratos (HC+) y la otra pobre en carbohidratos y rica en proteinas (HC-). Las dos
dietas restantes son combinaciones de las dos anteriores, en distintas proporciones (66%
y 33%, véase Tablas 1 y 2). Debido a que las crias de O. degus no fueron capaces de
sobrevivir con la dieta carente de carbohidratos, el disefio experimental fue levemente
diferente en ambas especies. Para esta especie las dietas fueron suplementadas con

pelotee de alfalfa en proporciones tales, que se les entregd una fuente de carbohidratos
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minima y se mantuvo la composicién general similar a las dietas utilizadas en P. darwini

(Tabla 2).

Para determinar el perigdo sensitivo de plasticidad y establecer el tiempo critico,
durante el transcurso del desarrollo, dos grupos del tratamiento experimental mantenido
con la dieta HC- se cambiaron de fratamiento cuando se hubo completado uno y dos
tercios del desarrollo (43 y 66 dias en el caso de P darwin-i y 60 y 90 dias en O. degus) .
Un grupo de individuos adultos de las dos dietas contrastantes fueron sometidos a una re-
aclimatacion por 15 dias a la dieta alternativa. De esta manera se obtuvieron siete grupos
experimentales con distinto grado temporal de aclimatacion a las dos dietas. Los grupos
son: (1) grupo HC+, animales aclimatados toda su vida a la dieta HC+; (2) grupo HC-,
animales aclimatados toda su vida en la dieta HC-; (3) grupo HC+HC-, animales
aclimatados a la dieta HC+ hasta la etapa adulta y reaclimatados a la dieta HC- por 15
dias; (4) grupo HC-HC#, animales aclimatados hasta la etapa adulta con la dieta HC- y
reaclimatados por 15 dias a la dieta HC+; (5) grupo HC-HC+1, animales aclimatados
hasta completar un tercio del desarrollo con la dieta HC+ y cambiados a la dieta HC-
hasta completar el desarrollo; (6) grupo HC-HC+2, animales mantenidos dos tercios de
su desarrollo en la dieta HC- y cambiados a la dieta HC+ hasta completar el desarrollo.
Por dltimo el grupo Control, corresponde a animales no aclimatados, los cuales fieron

crecidos en el laboratorio con una dieta mixta comercial.




Pruebas de preferencia tréfica :

Una vez alcanzada la etapa adulta, los animales de los tratamientos HC+ y HC- se
sometieron a pruebas de cafeteria, ofreciéndole;; alimento de las dietas HC+ y HC- en
cantidades ad libitum, en cajas metabdlicas individuales bajo el mismo régimen de
temperatura y fotoperiodo bajo las cuales se realizo l1a aclimatacion. La preferencia se
determiné como el consumo diario de alimento mediante mediciones gravimétricas (=
0.0001 g) corrigiendo por deshidratacién mediante controles,

Tiempo de retencion del alimento:

En los grupos HC+ y HC-, el tiempo de transito del alimento se estimé determinando el
tiempo de aparicién en las fecas de marcas plasticas de 1mm® suministradas en el
alimento. Brevemente, a ahimales privados de alimento por 8 horas les fue ofrecido
alimento marcado ].JOI‘ 15-20 minutos, tiempo al cual se les retiro los restos de comida,
Luego se les ofrecit alimento ad libitum de la dieta de aclimatacion. Las fecas se
recolectaron por 20 horas a intervalos de una hora. Lag muestras se analizaron bajo una

lupa y se realizo el recuento de las marcas. El tiempo de retencion medio (TRM) se

"determind segun la ecuacion:
TRM = I (x; ;)

en donde x; es la fraccién de muestras de las fecas que aparecen al instante “i” y t; el

tiempo en horas al cual se realiza la colecta.
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Funcién digestiva y balance energético:

Los animales aduitos de los grupos experimentales HC+ y HC- fueron puestos en cajas
metabolicas individuales para determinar mediante gravimetria (£ 0.0001 g) la tasa de
ingesta y egesta diaria de alimento en cada una de las dietas experimentales (HC+ y
HC-). En los dos grupos de dietas mixtas las determinaciones se realizaron tanto en la
respectiva dieta de aclimatacion como en la dieta HC+, Las muestras de fecas ydela
dieta fueron quemadas en una bomba calorimétrica Parr 1261 determinando asi su
contenido calérico. Se realizé un andlisis quimico proximal de las feces para determinar el
contenido de proteinas, hidratos de carbono y fibra cruda siguiendo los métodos
analiticos tradicionales Van Soest (1982) . La digestibilidad aparente de materia (del
ingles Apparent digestibility, que no considera la pérdida de material endégeno presente

en las fecas) se calculd segiin la siguiente ecuacion:
D, (%)=[(-E)/1]x100

donde D;n = Digestibilidad aparente de materia, [ = Ingesta en g/dia, E = egesta en g/dia.
Para expresar la digestibilidad aparente de energia (D) se reemplazé el valor en gramos
por el contenido calorico de la muestra. El mismo célculo se utilizd para estimar la
digestibilidad aparente de protefnas, hidratos de carbono y fibra cruda. La asimilacién
neta, resulta de la resta entre la ingesta y la egesta diaria de cada componente del
alimento: Los andlisis de las fecas se realizaron siguiendo los métodos de ané,li;is

quimico-proximales (AOAC 1980).
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Debido a que en roedores el tipo y calidad del alimento puede tener efectos sobre
la tasa metabodlica (Veloso & Bozinovic 1993), se determind el gasto metabolico diario de

los animales adultos de las diferentes condiciones experimentales en P. darwini y O.

degus.

El consumo de oxigeno fue determinado en animales adultos a través de un

sistema computarizado (Datacan V) de flujo abierto (Sable system) en cdmaras

metabélicas de 900 ml a 22 © Cy 25 °C en . darwini y O. degus respectivamente. Las
camaras metabolicas reciben aire seco a una tasa de 800 m! min™ desde un controlador
de flujo (Sierra Instruments), suficiente como para asegurar una mezcla adecuada de la
camara.. Antes y después de las camaras, el aire pasa a través de granulos de baralime
(BaOllz) absorbentes de CO; y granulos de Drierita (CaSQ,) absorbentes de H,0 y es
monitoreado cada 5 s. por un analizador de O, Applied Electrochemistry modelo S3A/
(Ametek). La temperatura ambiente es mantenida constante dentro de = 0.5 °C
sumergiendo la cdmara metabolica en un bafio termorregulado. El consumo de oxigeno
fue calculado mediante la ecuacién Withers (1977), tomando los valores mas bajos que
10 cambiaron mas que un 0.01% en concentracién de O, y fueron automaticamente
corregidos por TPE (temperatura y presion estandar). Las medidas se realizaron por 3

horas después que los animales se aclimataron por 30 min. a la cimara metabolica. La

tasa metabolica de reposo se pudo determinar reemplazando el equivalente calérico por el

* volumen de oxigeno consumido, para cada dieta experimental segiin la ecuacién:

*r
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Calor producido (KJ/VO;) = (Ba*Da* Xy )+ Ep*Dp* Xp) +(E* D *

Xi)+ (Br* De* X¢)) (Den * Xen + Dp * Xp + Dy * Xyt De* Xy)

en donde E; es el equivalente caldrico del componente “i” (KJ/LO, consumido; Shmidt-
Nielsen 1996; Selkurt, 1966), D;, digestibilidad aparente del componente “i” y X es la
fraccion del compuesto “i” en la dieta. Ch = carbohidrato, p-= proteina, 1 = lipidos, f=
fibra. De esta manera se calculo el gasto promedio diario de los animales, y el cuociente
energético, definido como la razon entre la energia asimilada y €l gasto metabolico de

reposo segun la ecuacton:
Cc = AG/GI.";

en donde A, es la asimilacion diaria de energia en KJ/gh y G; es el gasto de reposo diario

energia en KJ/gh.

Morfologia digestiva, preparacién y ensayo de actividades enzimticas:

Una vez terminados los experimentos de aclimatacion y funcion digestiva, los animales se
sacrificaron por decapitacion, se pesaron (+ 0.01 g) y se realizaron las determinaciones
morfométricas del tracto digestivo. El intestino delgado, se limpid y lavd con una

solucién de NaCL 1% y se congeld en nitrogeno liquido, para posteriormente realizar
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las determinacionés enziméticas. Luego de descongelado el tejido, se homogenizd
mediante un homogenizador ULTRA TURRAX T25 a velocidad maxima por 30 s en 19
voliimenes de solucion salina. Una alicuota de homogeneizado se utilizé para determinar
la concentracion de proteinas, usando como estandar alblumina de suero bovino, mediante

el método de Bradford (1976).

Cominmente, la determinacién de actividad enzimatica se realiza en fracciones de
membranas aisiadas, con el fin de enriquecer las preparaciones. Sin embargo, en trabajos
anteriores he constatado que la actividad de estas preparaciones no varian en cuanto a la
cinética de reaccion (Sabat et al. 1993) y es posible que las distintas enzimas respondan
en forma diferencial al proceso de concentracion (Martinez del Rio, comunicacién
personal). Por otro lado, y debido a que es importante una estimacion total de la
actividad enzimatica del tracto digestivo, se utilizd el homogeneizado intestinal como
fuente de las enzimas puesto que un proceso de purificacién inevitablemente se traducira

en una subestimacion de las actividades enzimaticas.

En esta tesis se examind el efecto de la dieta sobre dos disacaridasas, sacarasa
(EC 3.4.11.2) y maltasa (EC.3.2.1.20) y la aminopeptidasa-N (EC.3.4.11.2) (Vonk &
Western 1984) de la mucosa intestinal. Ambas disacaridasas son usadas como
estimadores de Ia digestion de carbohidratos y la aminopeptidasa-N como indicador de la
asimilacién de proteinas. La actividad de las disacaridasas se determind por medicién de

la concentracion de glucosa liberada segin el método de Dahlqvist (1964) modificado por
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Martinez del Rio & Stevens (1989). Luego de una preincubacion a 37° C por 2 minutos
del homogenéizado intestinal (100ul), la reaccidn se inicié con la adicion de 100 pl de 56
mM de azicar (soluciones de sacarosa o maltosa). Se continud la incubacién por 10 min.
adicionales y la reaccion se detuvo con 3 ml de solucion “Glucose (Trinder) 315-500”
(Sigma Chemical Co.) disuelta en 500 ml de solucion buffer fosfato 0.5 M, pH 7.0. Al
término de 18 min. de mantenida la reaccién a 35 °C, se leyd la densidad 6ptica a 505
nm. en un espectrofotémetro Sequoia Turner 390. Brevemente, la accion del Trinder es
la siguiente: la glucosa es primero oxidada a 4cido gluconico y perdxido de hidrégeno
mediante la enzima glucosa oxidasa obtenida de Aspergillus niger. El perdxido de
hidrégeno formado, reacciona en presencia de peroxidasa con  4-aminoantipirina y
sulfonato de p-hydroxybenceno formando quinoneimina coloreada, cuyo méaximo de
absorbancia se obtiene a 505 nm, La intensidad de coloracién es directamente

proporcional a la concentracion de glucosa en solucidn.

El ensayo de Aminopeptidasasa-N se realizé usando como substrato L-alanina-p-
nitroanilida (Roncari & Zuber 1969). Brevemente, 100 ml de homogeneizado diluido
con una solucién de NaCl (0.9%) fue mezclado con 1 ml de la mezcla de ensayo (2.04
mM de L-alanina-p-nitroanilida en 0.2 M NaH,PQ,/ Na,HPO4, pH 7.0). La reaccién fue
incubada a 37°C por 10 min., detenida con 3 ml. de 4acido acético glacial 2N y Ia

absorbancia fue medida a 384 nm. (Martinez del Rio et al. 1995).




30

Los ensayos enzimaticos (disacaridasas y aminopeptidasa-N) se realizaron en un
intervalo de concentraciones (de 0.5 a 100 mM)} de stbstratos con el fin de caracterizar la
cinética y afinidad por el substrato de las enzimas (Km y Vmax), para cada uno de los
tratamientos experimentales. Sobre la base de las mediciones de absorbancia, las
actividades enziméticas se calcularon como UV g te tejido himedo y Ul/g de proteinas
del homogeneizado, siendo Ul = micromoles de substrato hidrolizado por minuto. Para la
determinacién de proteinas en el homogeneizado intestinal se usé como estindar

albiimina de suero bovino mediante el método desarrollado por Bradford (1976)

Andlisis estadistico:

Las variables digestivas y morfolégicas se compararon en primer término utilizando
andlisis de varianza (ANOVA) sobre rangos (prueba equivalente a una ANOVA no
paramétrica, Zar 1996). Para comparar el efecto de la composicién quimica de Ia dieta
sobre Ias variables morfoldgicas y fisiologicas entre ambas especies, se realizé un analisis
de covarianza (ANCOVA). Para comparar el desempefio digestivo, el balance energético
y la preferencia de alimentacién en un mismo grupo experimental, se utilizd la prueba de
Wi!coxon para muestras pareadas. Ademas, se realizo un analisis de componentes
principales (ACP) para determinar el efecto de las dietas experimentales sobre la
respuesta global de las distintas variablés morfologicas y bioquimicas (Véase Sabat et al.
1998). Para cada especie se realizaron correlaciones entre las v‘ariables n;orfolégicas,
bioquimicas y digestivas mediante la prueba de Pearson. Para estimar el efecto de la

actividad hidrolitica de las enzimas intestinales y la morfologfa del tracto digestivo sobre
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el desempefio digestivo, se realiz6 un analisis de regresion milltiple mediante la opcidn de

agregacion secuencial (Fordward) paso a paso. Posterior a un andlisis 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 andlisis estadisticos se realizaron

mediante el paquete estadistico STATISTICA® (1997) para el programa Windows® 95.

Los datos se reportan como el promedio = DE.

HC33

INGREDIENTE |HC+ HC66 HC-
Proteina de Soya 1252 423.66 652.55 767
,A[midm'1 de Maiz |525 349,99 116.66 0

|Celulosa 150 149,99 149.99 150
DL Metionina 5 8.33 12.77 15

“{Cloruro de Colina | 1 1 1
Mezcla vitaminica |2 2 2 2
Aceite vegetal 65 65 65 65
Totat 1000 999.99 909,99 1000
Kl/g 20.0 20.9 21.4 22,5
% Proteina 25.9 432 66.1 78.2
% Carbohidratos (52 5 3.5 11.6 0

Tabla 1.- Composicién del alimento de los tratamientos experimentales de Phyllotis

darwini,
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INGREDIENTE |[HC+ HC66 HC33 HC-
Proteina de Soya 211 379,942 |548.38 633
Almidon de Maiz 4241 254 85 0
DL Metionina 5 6 6 7
Aceite vegetal 59.9 59.9 59.9 59.9
Pclotee 300 300 300 300
Total 1000 999.842 199928 999.9
Kj/g ! 20.0 20.2 21.4 22,0
Proteina’ % 252 42.1 58.9 67.4
Fibra % 15 15 15 15
Carbohidrato % 33.1 16.2 7.7

32

Tabla 2.- Composicién del alimento de los tratamientos experimentales de Octodon

degus.
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RESULTADOS

Morfologia

Phyllotis darwini.
La Tabla 3 muestra los valores de las variables morfométricas del tracto digestivo de P.
darwini para cada uno de los tratamientos experimentales. El peso corporal de P. darwini
al final del periodo de aclimatacién no se ve afectado por la dieta experimental
(ANOVA: Fig 4= 1.16, p =0.34). La morfologia del tracto digestivo se ve afectada por el
tratamiento experimental como lo revela el ANOVA realizado sobre las variables
estandarizadas por el tamafio corporal, Para el largo del intestino grueso las diferencias
significativas se establecen entre los grupos HC-HC+ y HC-HC+2 y los grupos HC- y
HC+ (ANOVA : Fs2) = 5.67; p = 0.001, Figura 2). Respecto al largo del intestino
delgado, el analisis no revela diferencias significativas entre los tratamientos (ANOVA.:
Fis22 = 2.26; p = 0.08), aun cuando parece haber una tendencia (véétse Figura 2). Por
~otro lado, y aunqu; el tratamiento experimental presenta un efecto sobre el peso hiimedo
del intestino delgado (ANOVA : Fisz = 3.53; p = 0.02), la prueba a posteriori es
incapaz de revelar diferencias especificas entre los tratamientos (aunque la diferencia se
presentaria entre los grupos HC- y HC-HC+, p = 0.07). No se encuentran diferencias

significativas entre tratamientos para el peso seco del higado (ANOVA : Fs25=1.18; p

= 0.14) el peso seco de los rifiones (ANOVA : Fis22) = 2.21; p = 0.09), el area del
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intestino deigado (ANOVA: Fz = 141 p = 0.259), el peso seco del ciego

(ANOVA : Fs2z = 1.41; p = 0.259), el peso seco del estdmago (ANOVA : Fsany =
1.27; p=0310), y el pesodel intestino grueso (ANOVA : Fs2) = 2.12; p = 0.1). Por
otra parte, al analizar la raz6n entre el largo del intestino grueso y el largo del intestino
delgado  (Li/ Lig) se encuentran diferencias significativas entre los tratamientos
experimentales (ANOVA : Fszp = 3.13; p = 0.027). Esta relacion es mayor en los
grupos mantenidos la mayor parte del tratamiento con el alimento HC+ que en aquellos

mantenidos principalmente con la dieta HC- (Figura 2).

Wb Lidem) Lig(cm) Wid() Wig (o) Wei(p We () Wh @) Wrg) Aid (an’)
_ (&
HC+ 3585 + 33194 1678+ 174+ 0076+ 0091+ 0080+ 045+ 0.12 + 29.41 %
823 12.85 2649 054 0.02 0.03 0.02 0.13 0.03 7.67
HC- 4351 + 415¢ 1542+  153% 0075+ 0083+ 0.099+ 0621 0.17+ 3114+
8.09 5.29 2.66@ 0.20 0.02 0.03 0.01 0.14 0.03 6.90
HC+HC- 4583 + 3679+ 1593+ L764% 0072+ 0087+ 0108+ 0.69+ 018+ 2781+
8.30 671 251 g40 0.01 0.02 0.01 0.17 0.03 4.76
HCHC+ 4382+ 3843+ 14473+ 182+ 0078+ 0094+ 0I12+ 078+ 0.17 + 31.61 +
7.25 5.14 095® 33 0.03 0.03 0.02 0.16 0.03 7.89
I
HC- 4297+ 37.09% 1879+ 150% 0086: 0083+ 0102+ 094+ 0.13 + 36.45 +
HC+1 17.32 479 34949 ps2 0.02 0.04 0.01 0.65 0.02 6.42
HC- 4476+ 3116% 1266+ 1622 0058+ 0085+ 0081+ 0358+ 016  24.61 %
HC2 447 2.90 057® 004 0.01 0.0 0.01 0.10 0.03 6.56

Contro] 3889+
5.6

Tabla 3.- Maorfologia del tracto digestivo de Phpllotis darwini aclintatado a diferentes dietas experimentales y regimenes temporales de
aclimatacién. Wb, peso corporal; Lid, largo del intestino delgado; Lig, largo del intestine grueso, Wig, peso del intestine grueso; Wi,
pesa del ciego; Wes, peso del estémago, Wi, peso del higade, Wr, peso de los rifiones, Aid, drez del intestino delgado, Las letras en
superindices muestran ef resultado de las comparaciones mitltiples de la prueba de Tukey. Letras distintas indican diferencias
significativas entre tratamientos.
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Figura 2.- Medidas de longitud del tracto digestivo en Phyllotis darwini sometido a diferentes condiciones experimentales. HC+, dieta
rica en carbohidratos; HC- dieta pobre en carbohidratos; HC+HC-, animales adultos del grupo HC+ reaclimatados por15 dias a la dieta
HC-; HC-HC+, animales adultos del grupo HC- reaclimatados por 15 dias a la dieta HC+; HC-HC+#1, animales crecidos en HC- hasta
completado '1/3 del desarrollo y cambiados a HC+, HC-HC42, animales crecidos en HC- hasta completado 2/3 del desarrollo y
cambiados a HC+. Las letras indican el resultado de la prucba de comparaciancs miltiples a posteriori tipo Tukey. Letras distintas
indican diférencias significativas entre tratamientos. Las lineas verticales representan £ una desviacion estindar. Los valores de largo se
expresan en cnl/g ¥ la razén LigfLy es adimensional,

Octodon degus.

La Tabla 4 muestra los valores para las medidas morfométricas de O. degus al
final de los  tratamientos experimentales, El peso corporal de O. degus es
significativamente distinto entre tratamientos (ANOVA : Fi34=7.59; p < 0.001). Las
comparaciones miultiples revelan que los grupos control y HC+HC- son
significativamente mas pesados que el grupo HC-: El anilisis de las variables
morfolgicas  digestivas estandarizadas por el tamafio corporal revela un efecto

significativo del tratamiento experimental. Tanto el peso de los riffones como el del
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higado presentan diferencias entre tratamientos (ANOVA : Fgsas = 2.76; p= 0.644 y
Fs25 = 5.76 ; p = 0.001 respectivamente). Ambos érganos son significativamente mas
"pesados en el grupo HC- que en el grupo HC+. El peso del intestino delgado no es
significativamente diferente entre tratamientos (ANF)VA :Fs25 = 1.71 ; p=0.17) como
tampoco el largo del intestino delgado (ANOVA : Fisp5) = 1.41; p = 0.26) el largo del
intestino grueso (ANOVA : Fys24 = 1.27; p = 0.30), el peso seco del intestino grueso
(ANOVA‘: Fis25 = 0.46; p = 0.79), el peso seco del ciego (ANOVA : Fis24=1.97; p=
0.12) el peso seco del estomago (ANOVA : Fiszs) = 1.59; p = 0.198) y el ‘area nominal
del intestino delgado, (ANOVA: Fisa5) = 5.56; p = 0.73). Ademas la razon Liy/Lig
tampoco presenta diferencias significativas entre tratamientos experimentales (ANOVA:

F(s,zs) = 0.97; P= 0.450, ﬁgura 3).

Wb () Lidfem) Lig(cm} Wid(y Wiglm Weify We() Wi (g) Wr () Aid (ent’)

HC+ 1559+ 7551 38.0¢ 3.60 & 0.29% 024 ¢ 019 t 0.80 & 0324 23.12 ¢
186 66 4.1 0.48 0.05 0.02 0.02 0.23® 0.05® 4.23®
HC- 1356+ 753% 3774 364+  025% 0.25+ 0.16 + 0.89% 0374+ 23.154
1189 6.6 3.1 0.49 0.04 0.03 0.01 0.26% 0.07® 7.14
HC+HC- 1723+ 847% 432+ siz 028+ 027+ 021t 116 & 0.14+ 31.64%
193% 290 3.2 0.95 0.07 0.03 0.03 0.33 0.05 7.920
HC-HC+ 1562+ 718+ 392+ 4944 0.26 £ 0.25 + 0.19 + 135 % 035+ 29.98 +
225% 53 3.1 1.55 0.07 0.04 0.05 0.38 0.06 6.55
HC- 1527+ 8lL3% 3874 375+ 027+ 0.26 ¢ 017 1.03 ¢ 0374 2639
HC+1 301% 95 6.1 050 , 0.04 0.03 0.03 0.29 0.04 491
HC: 1524+  792% 417+ 393 & 029 ¢ .24 + 0.19 ¢ 118+ 0132+ 2458+
HC+2 13.8%8 14 3.7 0.37 0.05 0.04 0.02 0.34 0.04 299

Control  197.6 %
28.2®

Tabla 4.- Morfologia del tracto digestivo de Qctodon degus nclimatados a diferentes dietas experimentales y regimenes temporales de
aclimatacién, Simbolos y abreviaciones como en Ia Tabla 3.
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Figura 3.~ Medidas de longitud del tracto digestivo en Octodon degus sometido a diferentes condiciones experimentales. Leyendas como
en la Figura 2. No existen diferencias significativas entrc tratamicntos. Las lineas verticales representan < una desviacion estindar, Los
valores de largo se expresan en cm/g y la razon LyfLizes adimensional. Nomenclatura como en I Figura 2

Preferencias de Alimentacién

Phyllotis darwini
Los resultados de la prueba de cafeteria en los animales de] grupo control indican una
clara preferencia por el alimento HC+ (Wilcoxon: Z = 2.02, p = 0.04, Figura 4). Esta

preferencia est4 en el limite de significancia en los individuos aclimatados a la dieta HC+




38

(Wilcoxon: Z = 1.82, p = 0.06, Figura 4). Los animales aclimatados a la dieta HC- no
muestran preferencias por alguna de las dos dietas (Wilcoxon: Z = 1.48, p = 0.13,Figura

4).

45 - Dieta HC+
Dieta HC-

Consumo de allmenta (gkifa)
R (5}
I L

pury
1

Controf HC+ HC-
' Grupos Experimentales

Figura 4.- Preferencias de alimentacién sobre dos dietas artificiales en Phyllotis darwini  crecidos bajo diferentes condiciones
experimentales. Los asteriscos indican el resultado preferencias significatiyas por una de las dietns segin la prueba para muestras
dependientes de Wilcoxon, ** indica p < 0.05, * indica p = 0.06. Las lineas verticales representan una desviacién estindar,
Nomenclatura como en la Figura 2.

Octodon degus
La figura 5 muestra Jos resultados de las preferencias de alimentacion de O. degus. En
esta especie, ninguno de los grupos experimentales muestra preferencias significativas

por alguna de las dos dietas (Wilcoxon: Z = 1.15, p = 0.24; Z = 0.84, p =039, Z =

0.943, p = 0.35 para los grupos HC+, HC- y control, respectivamente).
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Figura 5.- Preferencizs de alimentacién sobre dos dietas agificiales en Octodon degus  crecidos bajo diferentes condiciones
experimentales. Ninguna de las comparaciones atrofa resultados significativos. Las lineas verticales representan una desviacion estindar,
Nomenclatura como en la Figura 2.

Tiempo de retencién del alimento

Phyllotis darwini presenta una tendencia a aumentar el tiempo de retencion medio del
alimento (TRM) en el grupo experimental HC- (11.7 h & 1.53 h) con respecto al grupo
experimental HC+ (9.28 + 2.17). Sin embargo esta diferencia no es significativa (Prueba
U de Mann-Whitney: Z = 1,75 p = 0.08). Contrario a lo esperado, el TRM no se
correlaciona con la longitud intestino delgado (Pearson : r = 0.66, p = 0.14) ni con la

suma del Lz y Lig (Pearson: r=0.085, p = 0.87).
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Octodon degus no presenta diferencias significativas en el TRM entre los grupos

HC+ (9.7+ 2.66) y HC- (11.95 # 2.80) (Prueba U de Mann-Whitney: Z = 1.52 p =
0.12). E1 TRM no se correlaciona con Ly (Spearman: r = -0.24, p = 0.36) como tampoco

con el largo total del tracto digestivo (Spearman r = -0.34, p=0.19).
Gasto energético

La tasa metabdlica de reposo estandarizada (KJ/h*WbG'#) de P. darwini se ve modificada
por la composicidn quimica; de la dieta de aclimatacién (ANOVA: Fesn = 6.12, p <
0.001). Los grupos crecidos con la dieta rica en proteina (grupos HC- y HC-HC+)
presentan una tasa metabdlica de reposo menor que los organismos del grupo HC+ y

control (Figura 6).

Grupos Exparimentsles

Figura 6. Gasto metabélico de Phyllotis darwini a 22 °C en todos los tratamientos experimentales. Las lineas verficales representan una
desviacidn estindar. Nomenclatura como en la Figura 2.
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1

Por su parte, la tasa metabélica de reposo estandarizada de O. degus no se ve

modificada por la composicién quimica de la dieta experimental (ANOVA: Fs4 = 0.80,

i

p = 0.57, Figura 7).
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Figura 7.- Gasto metabélico de Cctodon degus a 25 °C  cn diferentes tratamicntos experimentales, No se observan diferencias
significativas entra tratamientos. Las lineas verticales representan una desviacidn estdndar, Nomenelatura como en la Figura 2,

Funcion Digestiva

Phyllotis darwini

La digestibilidad aparente de energia (D) esta correlacionada positiva y
significativamente con la digestibilidad aparente de materia (D) en esta especie (Pearson
r =098, p<0.00l yr= 0.95, p<0.001 para las dietas HC+ y HC- respectivamente).

Sin embargo, aunque el patron encontrado para ambas expresiones es similar, en algunos
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casos la significancia de las pruebas estadisticas difiere. Por esta razén los resultados de la

funcion digestiva se presentan de manera separada.

La Dy, de la dieta HC+ preserita diferencias significativas entre los tratamientos
experimentales (ANOVA: Fs3;y = 9.7, p < 0.0001). La prueba a posteriori revela que Dy,
es mayor en los grupos HC-, control y HC-HC+1, que en los grupos HC- y HC-HC+2

(Figura 8).
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Figura 8.- Digestibilidad aparente de materia de la dieta experimental HC+ en Phyllotis darwini. Las lineas veriicales representan una

desviacién estindar. Nomenclatura como en In Figura 2,

La Dy de la dieta HC- también presenta diferencias significativas entre
tratamientos (ANOVA: Fesayy = 5.0, p < 0.002) encontrandose valores mayores en el

grupo HC- que enlos grupos HC+y HC+HC- (Figura 9). Cuando se compara la D,,

'de las dos dietas en cada grupo experimental se encuentra que existen diferencias entre
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los distintos tratamientos. El grupo HC+ presenta diferencias significativas en la D,, de
ambas dietas (Wilcoxon: Z = 2.20, p = 0.03), al igual que el grupo HC-HC+1
(Wilcoxon: Z =2.02, p = 0.04) y el grupo control (Wilcoxon: Z = 2.20, p = 0.03). En los
grupos HC- y HC-HC+2 no existen diferencias significativas (Wilcoxon: Z - 1L.78, p =
0.07, Z=0.00,p=1 respectivamente) aun cuando en el primero existe una diferencia

marginal.
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Figura 9.~ Digestibilidad aparente de materia de Ia dieta experimental HC- cn Phyllotis darwini, Las lincas verticales fepresentan una
desviacién estdndar, Nofmenclatura como en la Figura 2.

En la Figura 10 se muestra la razén de digestibilidad en ambas dietas. En
general, los animales disminuyen la D,, cuando.son sometidos a la dieta alternativa (e.g. la
dieta HC+ para el grupc; HC-).

Por otro lado la D, de La dieta HC+ también presenta diferencias significativas

entre los tratamientos (ANOVA: Fisa;y = 9.67, p < 0.0001). Al igual que con Ia
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digestibilidad aparente de materia, D, es mayor en los grupos HC+ y control que en los
grupos HC- y HC-HC+2. (Figura 11). La D, de la dieta HC- presenta diferencias
significativas entre tratamientos (ANOVA: Fsan = 4.36, p = 0.004) presentando un
valor superior en el grupo HC- que en los grupos HC+ y HC+HC-. Sin embargo el grupo.

HC+HC- no presenta diferencias significativas con el grupo control (Figura 12).

' HCHMHC-
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Figura 10.- Razén de digestibilidad de materia do las dictas HC+ y HC- en Phyllotis darwini de diferentes tratamicntos experimentates,
Los asteriscos indican diferencias de digestibilidad aparente entre ambas dietas segin Ia prueba para muestras dependientes de Wilcoxon.
**indica p<0.05,* indicap = 0.07. Las lineas verticales representan una desviacién estindar, Nomenciatura como en Ja Figura 2.
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Figura 11.- Digestibilidad aparente de energia de Ia dieta experimental HC+ en Phyllotis darwini, Las lineas verticales representan tna
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Figura 13.- Razdn de digestibilidad de energia -de las dietas HC+ y HC- en Phyllotis darwini de difercntes tratamientos experimentales,
Los asteriscos indican diferencias de digestibilidad aparente entre ambas dictas segin la prueba para muestras dependientes de Wilcoxon.
** indica p < 0.05. Las lineas verticales reprasentan una desviacion estindar, Nomenclatura como en la Figura 2.

Al comparar la D, de ambas dietas en los distintos tratamientos, encontramos que
todos los grupos exce‘pto el grupo HC-HC+2 presentan diferencias significativas
(Wilcoxon: : Z=1.49,p=0.04; Z=1.99, p=0.04; Z=2.02,p=0.04; Z =0.53, p =
0.59; Z = 2.02, p = 0.04 para los grupos HC+, HC- ,HC-HC+]1, HC-HC+2 y control

respectivamente). Al igual que con la Dy, la D, disminuye cuando los animales son

sometidos a la dieta alternativa (Figura 13).

La digestibilidad de fibra cruda (D) no presenta diferencias significativas entre

tratamientos (ANOVA : Fys 32 = 2.92, p = 0.03). Esta diferencia est4 dada por el mayor
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valor encontrado en el grupo HC- con respecto al grupo control (Figura 14).
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Figura 14.- Digestibilidad aparente de Fibra cruda en Pf:y[[o!is darwini, Las lineas verticales represenian una desviacién estindar,
Nomenclatura como en la Figura 2,

]'_:a digestibilidad de carbohidratos solubles (D) presenta diferencias
significativas entre los tratamientos (ANOVA : Fis3p = 6.68, p < 0.005) y el patrén es
similar al encontrado para la dieta HC+ (véase Figura 15 para las comparaciones
miltiples). Por ultimo, la digestibilidad de proteina cruda (D,) presenta diferencias
sig_niﬁcativas entre tratamientos (ANOVA : Fsaz = 3.41, p < 0.01). En este caso D, es
mayor en los grupos control y HC- que en el grupo HC+ (Figura 16). De acuerdo a lo
esperado, la digestibilidad de Ia dieta rica en carbohidratos (HC+) y la digestibilidad de
carbohidratos solubles (D) estén correlacionadas positiva y signiﬁcativam;ente (Pearson:

r=0.84, p <0.001, Figura 17). Ademas la digestibilidad de proteina y de la dieta rica en

|
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" proteina (HC-) también presentan una correlacion significativa (Pearson: r = 0.85, p <

0.001, Figura 18).
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Figura 15. Digestibilidad aparente de carbohidratos en Phyllofis darwini. Las lineas verticales reprosentan una desviacién estdndar.
Notmenclatura como en fa Figura 2,

La ingesta de alimento (I), la asimilacion neta de alimento expresado en gramos (A;) y en
su equivalente energético (A.) se muestran en la Tabla 5. La ingesta de alimento presenta
diferencias entre tratamiento tanto para la dieta HC+ (ANOVA : Fisa1y = 6.66, p < 0.001)
como para la dieta HC- (ANOVA : Fsayy = 12.30, p < 0.001). La asimilacién en gramos
presenta diferencias significativas entre tratamientos para la dieta HC+ (ANOVA : Fisan
=06.93, p = 0.001) asi como para la dieta HC- (ANOVA : Fs31, = 15.68, p <0.001). La

asimilacion de energia también presenta diferencias en ambas dietas (ANOVA. : Fs 3y =

7.16, p <0.001; Fs 31y = 12.32, p < 0.001 para las dietas HC+ y HC- respectivamente).
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Figura 16.- Digestibilidad aparenie de proteina en Phyllotis darwini. Las lincas verticales representan una desviacion estindar.
Nomenelatura como en [a Figura 2,

Al realizar comparaciones de la ingesta de alimento en ambas dietas en cada uno
de los tratamientos se observa que existen diferencias en los grupos HC+ (Wilcoxon: Z =
1.99, p =0.04) y HC-HC+1 (Wilcoxon: Z = 2.02, p = 0.04) y se mantiene constante en
los grupos restantes (Wilcoxon: Z = 0.94, p = 0.34; Z = 1.6, p=1011; Z =052, p=
0.60.para los grupos HC-, HC-HC+2 y control respectivamente). La asimilacidn neta de
materia presenta diferencias en los grupos HC+ (Wilcoxon; Z = 1.99, p = 0.04) y HC-
HC+1 (Wilcoxon: Z = 2.02, p = 0.04) y no se observan diferencias en los grupos HC-,
‘HC-HC+2 y control (Wilcoxon : Z=0.94, p=0.34; Z = 1.6,p=0.11;Z=0.73, p= 0.60
respectivamente). La asimilacion de energia presenta diferencias en el grupo HC-HCH1 (

Wilcoxon: = 2.02, p = 0.04) y no existen diferencias en los demés grupos (Wilcoxon: Z =
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136,p=0.17,Z=1.78, p=0.07,Z=1.6,p=0.11; Z = 0.73, p = 0.46 para HC+, HC-

HC-HC+2 y control respectivamente).
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Figura 17.- Relacidn entre Iz digestibilidad aparente de materia de la dieta HC# y de carbohidratos en Phyllotis darwini.
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Grupos Ingesta (g/dia) Ingesta (KJ/dia) ~ Asimilacion (g/dia) Asimilacién {KJ/dia)
HC+ HC- HC+ HC- HC+ HC- HC+ HC-
HC+ 244t 149+ 48.44 £ 3363+ 201 & 1.08% 40.69 ¢ 2596 + 1
0.85%* (% 078" 1695  17.4® 070" (") o059 ® 143090 ag®
HC- 331 &£ 359% 65.64 + BO.61 + 251 282+ 5151 66.98 +
1,188 1,13 234%0 o5 g 1.03 0.89 @ 206®% 21 4@
HC+HC- - 231 % - 51.95+ - 1690+ - 4056+
053" 11.9® 0.40® a5®
HC-HC+ 200 & - 3992+ - 161+ 32604 -
0.23% 45" 0.24 & 48 &9
HC-HC+1 1.67 + 083+ 33.21 1866 & 1.37 % 062+ 2752+ 14732
049®(n  0.20® 9.7% %) 6.6™ 0.42%8 (v po23® g5 55
HC-HC+2 1.03% 2,61 2048+ 58.78 + 0.74 % 1,95+ 15.00 + 45.45 +
0.30% 0652 5.0% 14,78 0.29" 0.45" 57 10.0™
control 3.89% 352+ 7721 % 79.11 = 322+ 273¢ 65.80 + 64.45 +
1.44% 0.55% 285®@ 123% 1.199 0.43%® 2439 11.2%

Tabla 5.~ Ingesta y asimilacidn de materia y energia do todos los prupos experimentales en Phyllotis darwini, Las letras en superindices
muestran ol resultado de Ias comparaciones miiltiples de la prueba a posteriori. Letras distintas indican diferencias significativas entre

tratamientos. Los asteriscos indican diferencias significativas entre dietas para un mismo grupo experimental,

Octodon degus
Al igual que en P. darwini, D, y D, en ambas dietas estin correlacionadas positiva y
significativamente (Pearson r = 0.89, p =< 0.001; r=0.98, p <0.001 para las dietas HC+

y HC- respectivamente).

La Dy, de la dieta HC+ no presenta diferencias significativas entre tratamientos
(ANOVA: Fis26 = 1.94, p = 0.21; Figura 19). La D,, de Ia dieta HC- tampoco presenta

diferencias significativas (ANOVA: Fgs 26 = 1.93, p = 0.12; Figura 20).
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La D. de la dieta HC+ presenta diferencias significativas entre tratamientos
(ANOVA: Fis26) = 2.75, p = 0.04) pero la prueba de comparaciones miltiples no es capaz
de evidenciar diferencias especificas (Figura 21). Ademds, la D, de la dieta HC- tampoco
presenta diferencias significativas entre tratamientos (ANOVA: F;sy = 1.61, p = 0.19;

Figura 22).
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Figura 21.- Digestibilidad aparente do energia de la dieta experimental HC+ en Octodon degus. Las lineas verticales
representan tna desviacidn estindar, No se encuentran diferencias significativas entre Ios tratamientos. Nomenclatura como en la Figura
2,

La comparacion de D, de las dos dietas en cada grupo experimental revela que
slo el grupo HC- presenta diferencias significativas (Wilcoxon: Z= 2.02, p= 0.04) el
giupo HC-HC+] presenta una significancia marginal (Wilcoxon: Z = 1.82, p = 0.07)
mientras que los restantes tratamientos mantienen Ia Dy, constante (Wilcoxon: Z = 0.73,p

= 0.46; Z = 0.40;, p = 0.68; Z = 0.13, p = 0.89 para los grupos HC+ HC-HC+2 y

control respectivamente, véase Figura 23). Ninguno de los tratamientos presenta
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diferencias significativas entre la D, medida en las dietas HC+ y HC- (Figura 24), aunque
nuevamente el grupo HC-HC+1 presenta una significancia marginal (Wilcoxon: Z = 136,
p=017,Z2=084,p=039,Z2=182,p=0.07,Z=0.67, p=0.05;Z=0.94, p=034

para los grupos HC+, HC- HC-HC+1, HC-HC+2 y control respectivamente).
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Figura 22.- Digestibilidad aparente de cnergla de Ia diets experimental HC- en Ocfodon degus. Las lineas verticales
representan una desviacién estindar. No se encuentran diferencins significativas entre los tratamientos, Nomenclatura como en ia Figura
2.

La D¢ no presenta diferencias significativas entre tratamientos (ANOVA: Fs6) =
0.26, p = 0.92, Figura 25). Aun cuando parece haber una tendencia, la Dy, tampoco
presenta diferencias entre tratamientos (ANOVA: Fs 6= 2.05, p = 0.14; (Figura 26)) al
igual que la D, (ANOVA: Fis25) = 0.45, p = 0.80; Figura 27). Al igual que en P. darwini,
en O. degus existe una correlacion positiva y significativa entre la Dy, de la dieta HC+ y
D, (Pearson r = 0,93, p <0.001, Figura 28) y entre Dy, de la dieta HC- y D, (Pearsonr ="

0.65, p <0.05, Figura 29).
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Figura 23.- Razén de digestibilidad de materia de las dietas HC+ y HC- en Octodon degus de diferentes tratamienlos experimentales. Los
asteriscos indican diferencias de digestibilidad aparente entre ambas dictas sepiin la prucha para muestras dependientes de Wilcoxon, **
indica p <0.05, Las lineas verticales representan una desviacion estindar, Nomenclatura como cn la Figura 2
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Figura 24.- Razén de digestibilidad de energia de las dictas HC+ y HC- en Octodon degus de diferentes tratantientos experimentales. No
existen diferencias significativas de digestibilidad de ambas dietas en ningfin tratamiente. Nomenclatura conio en la Figura 2
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Figura 25.- Digestibilidad aparente
Nomenclatura como en Ia Figura 2.

Figura 26.- Digestibilidad aparente
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Nomenclatura como en Iz Figura 2. El asterisco muestra Ia significancia marginal (p-<0. 1) entre tratamientos,
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Figura 27.- Digestibilidad aparente de proteina en Octodon degus. Las lineas verticales representan una desviacién esténdar.
Nomenclatura como en la Figura 2
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Figura 29.- Relacidn entre la digestibilidad aparente de energia de la dieta HC+ v de proteina en Octedon degus.

La Tabla 6 muestra los valores de ingesta y de asimilacién neta de alimento
expresado en gramos y en su equivalente energético. La ingesta de alimento expresada
en materia y energia presenta diferencias significativas entre tratamientos (ANOVA:
Foas = 8.23, p < 0.0001; Feps = 7.41, p < 0.001 para las dietas HC+ y HC-
respectivamente), como también la. asimilacion de materia (ANOVA: Fgas = 7.39, p <
0.0001 para ambas diétas) y de energial (ANOVA: F525) = 8.72, p <0.001; Fsqy= 6.18,

p <0.001 para las dietas HC+ y HC- respecfivamente).

Las comparaciones de la ingesta de materia de ambas dietas en cada uno de los
tratamientos revela que existen diferencias en los grupos HC- (Wilcoxon: Z = 236, p =
0.02) y HC-HC+2 (Wilcoxon: Z = 2.02, p = 0.04) mientras los demés grupos no
presentan diferencias signiﬁcativas (Wilcoxon: Z=031,P=0.75;Z=14,p=0.14; Z =

0.94, p = 0.34 para los grupos HC+, HC-HC+1 y control respectivamente). El mismo
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patrdn se encuentra para la ingesta de energia (Wilcoxon: Z=0.10, p=0.91;Z=2.36,p
=0.017, Z =182, p=0.07; Z = 2.02, p = 0.043; Z = 1.48, P = 0.14 para los grupos
HC+, HC-, HC-HC+1, HC-HC+2 y control respectivamente. Véase Tabla 6). La
Jasimilacic’)n de materia en ambas dietas es significativamente diferente en los grupos HC-
(Wilcoxon: Z = 2.36, p = 0.017) y HC-HC+2 (Wilcoxon: Z = 2.02, p = 0.043) y se
mantiene constante en los grupos HC+, HC-HC+1, y control (Wilcoxon: Z = 0.52, p =
0.60; Z = 0.73, p = 0.46; Z = 0.94, p = 0.34 respectivamente). Lo mismo ocurre para la
asimilacién de energia (Wilcoxon: Z=0.10,p=0.91;Z=236,p=0.017,Z=146,p =
0.14, Z = 2.02, p\=““0.043; Z =148, P = 0.14 para los grupos HC+, HC-, HC-HC+],

HC-HC+2 y control respectivamente).

Grupos Ingesta (g/dia) [Ingesta (KJ/ dia ) Asimilacién (g/dia) Asimilacion {KJ/dia)
HC+ Hc- HC+ HC- HC+ HC- HC# HC-
HC+ 6,42 * 587 % 12607+ 19999 507+ 438+ 10302+ 99271
2947 g2 g7.77 &9 3577 @ 254#"  gsg @ 030%™ 21.58"
HC- 9.10 & 2.41% 17871+ 5343z 742% 1.49 & 13834+  4028%
1528  o095® 2087% (" 21.04% 1249  osg® 23.92% (¢  {7.20®
HC+HE- - 8.05% - 17818 - 628+ - 143,224
2479 5471 @ 0.40® 52,00®
HC-HG+ 741 % - . 13988% - 584 ¢ 74.84 % -
- 215 80 42,27 @9 1.87 e 29,03 ©
HC-HC+1 437 5,841 85.85 + 12811+  365% 4424 7278 10246+
085® 133® 18.75% 29.42"  088%Y  0.23® 17149 27.32®
HC-HC+2 901 6.42 % 17693 + 14207  7.03% 495 13749 + 11226
16509 (% 1.37@ 32.36 ™9 (%) 3030% 149%9¢ 045® 23,56 “¥ (* 2082 @
cantrol 716+ 814+ 14045+ 17990 577% 659+ 11313+ 149544
~ 0.74@ 1,52 1466 ™ 33739 0.70 @ 043 @ 13.77@9  a3p73 @

Tabla 6.- Ingesta y asimilacién de materia y energia de todos los grupos experimentales en Octodon degus. Las letras en superindices

mutestran el resultado de las comparaciones miltiples de la prucba a pasteriori. Letras distintas indican diferencias significativas entre

tratamientos. Los asteriscos indican diferencias significativas entre dietas para un mismo grupo expetimental.
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Balance Energético

Phyllotis darwini

Cuando los animales son sometidos a los experimentos de asimilacién con la’ dieta HC+
se observa una disminucién del peso corporal en el grupo HC-HC+1 y HC-HC+2
(Wilcoxon: Z = 2.2, p = 0.028; Z = 2.20, p = 0.03 respectivamente). Ademas existe una
tendencia-a disminuir el peso corporal en el grupo HC- (Wilcoxon: Z = 1.85, p = 0.06) y
se mantiene constante en los restantes grupos experimentales (Wilcoxon: Z = 1.00, p =

031 Z= 1.06, p =0.28;; Z = 0.31, p = 0.75 para los grupos HC+, HC-HC+, y control

respectivamente, Figura 30).
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Grupos Expefimantales

Figura 30.- Balance de peso corporal al término de 3 dias de sometides a los experimentos de asimilacion de la dieta HC+ en Phyllotis
darwini. Los asteriscos indican ganancia o pérdida de peso segiin de Ja prucba para muestras dependientes de Wilcoxon. ** indica p<
0.05, * indica p= 0.06, Las lineas verticales representan una desviacién estindar Nomenclatura como en la Figura 2
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Durante los expen'mentos,de asimilacién de la dieta HC-, ¢l peso corporal disminuye en
el grupo HC-HC+1 (Wilcoxon: Z = 1.99, Z = 0.046), existe una tendencia a la
disminucién en el grupo HC+ y HCH+HC- (Wilcoxon: Z = 1.78, p = 0.07 en ambos
grupos) y se mantiene-constante en los restantes grupos experimentales (Wilcoxon: Z =
0.07, p=0.94;Z=0.53, p=0.59; Z = 1.69, p = 0.10 para los grupos HC-, HC-HC+2 y

control respectivamente, Figura 31).
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Figura 31.- Balance de peso corporal al término de 3 dias de sometidos a los experimentos de asimilacién de la dieta HC+ en Phyllotis
darwini. Los asteriscos indican ganancia o pérdida de peso segiin la prueba parz muesiras dependientes de Wilcoxon. ** indici p < 0.05,
* indica p = 0,07, Las lineas verticales representan una desviacién estindar, Nomenclatura como en fa Figura 2

El cuociente energético de P. darwini cuando es sometido a la dieta HC+
presenta diferencias significativas entre los grupos experimentales (ANOVA: Fisa =
4.65, p = 0.003). Este valor es mayor en los grupos HC- y control que en el grupo HC-

HC+2 (Figura 32). Ademas C, presenta diferencias significativas cuando los animales son
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mantenidos con la dieta HC- (ANOVA: Fis27 = 15.30, p < 0.001) encontrandose el
mayor Valor en el grupo HC- que en los restantes grupos. Ademas el grupo control
presenta un C, mayor que los grupos ﬁC+ y HC-HC+1 (véase Figura 33). Paralelamente
el C, sufre una disminucion significativa en los grupos HC+ y HC- (Wilcoxon: Z = 1.99,
p= 0.64; Z = 2.1, p = 0.027 respectivamente) cuando son cambiados de la dieta de
aclimatacion a la dieta alternativa. Los restantes grupos no experimentan ningan cambio

en el C, (Wilcoxon: Z =1.60, P =0.10; Z = 1.60, p = 0.10; Z = 0.31, p = 0.75 para los

grupos HC-HC+1, HC-HC+2 y control respectivamente, compérese Figuras 32 y 33).
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Figura 32.- Cuocients energético (Asimilacién diarfa de energia/ Gasto metabélico de reposo diario) en Phpllotis darwini sometidos a Ia
dieta HC+. Las lneas verticales representan tma desviacién estindar. Nomenclatura como en ka Figura 2




63

3 A
Dieta HC-

Cuociente Energético (E/G,)

Grupos Experimentales

Figura 33.- Cuociente energético (Asimilacidn diaria de energia/ Gasto metabdlico de reposo diario) en Phyllotis darwini sometidos a la
dieta HC-, Las lineas verticales representan una desviacion estindar, Nomenclatura como en la Figura 2
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Figura 34.- Relacion entre el Cuociente encrgético y el balance de masa en Phyllotis darwini sometidos a los experimentos de asimilacidn
de las dietas HC+ y HC-, Ambas regresiones son estadisticamente significativas.

De acuerdo a lo esperado, un anilisis de regresion lineal, utilizando Ia razén entre

el peso corporal final e inicial para cada sesion (cuociente de masa, W,) de cada sesion

r——p——
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experimental como variable dependiente y al C. como predictor, revela que el cambio de
tamafio corporal depende del gasto y asimilacién de energia (r = 0.45, Fy29y= 7.20, p =
0.01; r = 0.45, Fyay = 7.89, p < 0.001 para las dietas HC+ y HC- respectivamente,
Figura 34). Paralelamente el C. resulta ser dependiente de la eficiencia de extraccién de
nutrientes, como lo revela el analisis de regresion lineal entre C. y D, (r = 0.46,F129) =
7.65, p = 0.009; r = 0.61, Fys; = 18.65, p < 0.001 para las dietas HC+ y HC-

respectivamente).

Octodon degus

Al contrario de lo que ocurre en P. darwini, cuando los individuos de O. degus se
someten a los experimentos de asimilacion de la dieta HC+, ningun grupo experimental
disminuye su peso corporal, produciéndose incluso un aumento de peso en el grupo
aclimatado a la dieta HC- (Wilcoxon: Z = 0,73, p = 0.46; Z = 2.03, p = 0,04; Z =0.13, p
=0.89;Z=0.67, p=0.50; Z=1.21, p=0.22; Z=0.67,.p = 0.50 para los grupos HC+,
HC-, HC-HC+, HC-HC+1, HC-HC+2 y conirol respectivamente, Figura 35). Sin
embargo, cuando son sometidos a la dieta HC-, el grupo HC+ aumenta de peso
(Wilcoxon: Z =2.20, p = 0.03) el grupo HC- disminuye su peso (Wilcoxon: Z = 2.36, p=
0.02) y los demas grupos no presentan diferencias significativas entre el peso corporal
tamafio inicial y final (Wilcoxon: Z = 0.73, p = 0.46; Z = 0.13, p = 0.89; Z = 1.48, p=
0.14; Z = 1.21, p = 0.22 para los grupos HC+HC-, HC-HC+1, HC-HC+2 y control

respectivamente, Figura 36).

————
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Figura 35.- Balance de peso corporal al término de 3 dias de sometidos a los experimentos de asimilacién de 1z dieta HC+ en Octodon
degus. El asterisco indica diferencias significativas entre el peso inicial y final segtin Ia prueba para mucstras dependientes de Wilcoxon.
Las lineas verticales representan una desviacion estindar. Nomenclatura como en Ja Figura 2
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Figura 36.- Balance de peso corporal al término de 3 dias de sometidos a los experimentos de asimilacién de la dieta HC+ en Octodon
degus. El asterisco indica diferencias significativas entre el peso inicial y final segiin ln prucba para muestras dependientes de Wilcoxon,
Las lincas verticales representan unz desviacién estindar. Nomenclatura como en la Figura 2.Figura 36.- Cuociente energético
(Asimilacién diaria de energfa/ Gasto metabélico de reposo diario) en Octodon degus sometidos a la dicta HCO+ Las lineas verticales
representan una desviacion estindar. Nomenclatura como en [a Figura 2

ot
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. Figura 37.- Cuociente energético (Asimilacién diaria de energia/ Gasto metabélico de reposo diario) en Qctodon dagus sometidos a la
dieta HC+. Las lineas verticales representan una desviacion estindar, Nomenclatura como en la Figura 2

El cuociente energético estimado en la dieta HC+ presenta diferencias
significativas entre tratamientos (ANOVA: Fgaq = 4.34, p = 0.005), siendo aquél
superior en el grupo HC-HC+2 que en los grupos HC-HC+1 y HC-HC+ (Figura 37).
Esta variable también presenta diferencias significativas entre tratamientos cuando los
animales son sometidos a la dieta HC- (ANOVA: Fisz5) = 5.46, p = 0:002), las que estén
dédas por el menor valor encontrado en el grupo HC-, Figura 38). Al ignal que en P.
darwini, el anélis‘is de regresion lineal entre la razon de peso corporal y el cuociente
energético, revela una relacién positiva y significativa (r = 0.43, Fy 0= 6.98, p=0.01;r
= 0.58, F,29) = 14.68, p < 0.001 para las dietas HC+ y HC- respectivamente, Figura 39).

Sin embargo, al contrario de lo que ocurre en P. darwini, el C. resulta ser independiente

Ty
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de la digestibilidad aparente de energia (r = 0.15,F(134y=0.83, p = 0.36; r = 0.18, Fy 34 =

1.10, p = 0.30 para las dietas HC+ y HC- respectivamente).
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Figura 38.- Cuociente encrgético (Asimilacién diaria de energfa/ Gasto metabélico de reposo diario) en Octodon degus sometidos 2 Ia
dieta HC-. Las lineas verticales representan una desviacion estindar, Nomenclatura como en Ia Figura 2
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Figura 39.- Relacién enire ¢l Cuociente energético y el balance de masa en Octodon degus sometidos a los experimentos de asimilacién
de las dietas HC+ y HC-. Ambas regresiones son estadisticamente significativas.
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Norma de Reaccion

Para comparar la respuesta de las caracteristicas digestivas en funcién de un gradiente
ambiental, en términos de la composicion quimica del alimento, se realizé una regresion
lineal entre la caracteristica a evaluar y la proporcion de carbohidratos en la dieta de
aclimatacién. De las caracteristicas morfologicas analizadas, la que presenta mayor
interés es la relacion Liy/Liq, debido a-que en P. darwini, ademas de presentar diferencias

¢

entre tratamientos en una de las especies presenta también una norma de reaccidn con

-

pendiente distinta de cero. El analisis de regresion lineal utilizando la razén Li/Lis como

variable dependiente y la proporcion de carbohidratos en la dieta de

1.0 | @ Oclodon degus
(O Phyllolis danwvini

0.0 T T T 1 T T
0 10 20 3g 40 50

Carbohidratos en la Dieta de Aclimatacién (%)

Figura 40.- Norma de reaccién para Ia relacién entre el largo del intestino grucso y delgado en P, darwini y O. degus con respecio a la
composicién quimica de la dieta de aclimatacion. Nétese que P. darwini presenta uma nomma de reaccidn con uma pendiente
significativamente distinta de cero, mientras que O. degus mantiene constante el cardcter Lig/Lid a pesar de las diferencias en Ia
composicién de carbohidratos,

[N —
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aclimatacion como predictor (variable independiente) revela la existencia de una relacién
positiva y significativa en la especie P. darwini (r = 0.79, Fy, 5= 14.91, p = 0.003) y una
ausencia de relacion en O. degus (r = 0.11, Fy, 5 = 0.26, p = 0.26, Figura 40). Estas
regresiones 'poseen pendientes significativamente diferentes (ANCOVA (F(j32=6.12,p =

0.01).

Paralelamente, el desempefio digestivo, expresado como la digestibilidad
aparente, también presenta relaciones significativas en P. darwini, no asi en 0. degus.
Asi, en P. darwini, 1a D, de la dieta HC+ presenta una relacion positiva y significativa
con respecto a la proporci6n de carbohidratos en la dieta de aclimatacion (r = 0.72, Fyj 25
=25.30, p <0.0001), pero la Dy, de la respectiva dieta de aclimatacion no presenta una
relacion significativa (r = 0.33, Fuazs) = 2.84, p = 0.11). El andlisis entre ambas
regresiones revela que éstas presentan diferencias significativas entre las pendientes
(ANCOVA: F = 5.57, p = 0.02; Figura 41). En O. degus, tanto la D,'“ medida en HC+
como en la respectiva dieta de aclimatacion, no presentan una correlacion significativa
con la proporcion de carbohidratos de la dieta de aclimatacion (r = 0.04, Fq.z, = 0.03, p
=0.85; r=0.34 Faa = 2.93, p=0.11) y el anlisis de pendientes revela que estas no
son significativamente diferentes (ANCOVA: Fg45 = 2.12, p = 0.152; Figura 41).
Ademas, la pendiente de la regresion de la D,, de la dieta HC+ en funcidén de la
proporcion de carbohidratos en la dieta de aclimatacion, es significativamente diferente

entre ambas especies (ANCOVA: F 4= 6.71, p = 0.01), lo que no ocurre con la D,, de

las respectivas dietas de aclimatacién (ANCOVA: F 5= 1.08, p = 0.30). Por otro lado

!L" —
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la norma de .reaccién de la D, y Dr no presentan pendientes diferentes entre ambas
especies (ANCOVA: Fu 4= 1.01, p = 0.32; Fs = 0.753, p = 0.39) ain cuando la
regresion entre el porcentaje de carbohidratos en la dieta de aclimataciéon y la
digestibilidad de proteina es significativa en P. darwini y no en O. degus (r = -0.57, p =
0.004; r = 0.07, p = 0.72 para P. darwini y 0. degus respectivamente), Por otro lado, la
norma de reaccion de la digestibilidad de carbohidratos solubles presenta una
significancia marginal entre ambas especies (ANCOVA: Fq 46 = 3.41, p = 0.06, Figura

42), siendo significativa la regresion en la especie P. darwini (r= 0.67, p < 0.001)
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Figura 41.- Norma de reaccién para la digestibilidad de materia en Phyllotis darwini ¥ Oclodon degus con respecto a la composicién
quimica de Iz dieta de aclimatacién, Nétese que en P, darwini la pendieate de Ia Dm de la dieta HC+ es distinta de Ja pendiente de la Dm
de la dieta de aclimatacion, lo que no ocurre en O. degus. Paralelamente Jas pendientes de la Dm de la dieta HO+ sen significativamente
diferentes entre ambas especies.
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Figura 42.- Norma de reaccion para la digestibilidad de tres componentes de Ia dieta en Phyllotis darwini y Octodon degus con respecto
a la composicién quimica de la dieta de aclimatacitn. Notese que en F. darwini In pendicnte de la digestibilidad de carbohidratos
presenta una significancia marginal con respecto a la pendiente cncontrada en O. degus. En ambas especies tanto la digestibilidad de
fibra cruda como de proteina, no presentan pendientes diferentes entre especies,
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Actividad Enzimatica: !

Phyllotis darwini

En esta especie, el nivel de actividad hidrolitica de sacarasa estandarizada por gramo de
tejido (UL/g) no se ve afectada por los tratamientos (ANOVA: Fsz) = 1.56, p = 0.21,
Figura 43). La actividad de maltasa en cambio si presenta diferencias significativas entre
tratamientos (ANOVA: Fs22y =3.64, p=0.01), siendo mayor esta actividad en el grupo

HC- que en el grupo HC-HC+2 (Figura 44).
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Figura 43.- Actividad de sacarasa intestinal estandarizada por gramo de tejido (izquierda) ¥ por gramo de proteina (derechin) en Phyllotis
darwini. Ninguna de Ia dos actividades presenta diferencias significativas entre tratamientos. Las lineas verticales Tepresentan una
desviacion estindar, Nomenclatura como en la Figura 2

La actividad de aminopeptidasa-N también presenta diferencias significativas
entre tratamientos (ANOVA: Fs22) = 10.40, p < 0.001, Figura 45) encontrando mayores
valores de actividad en aquellos animales mantenidos con la dieta rica en proteinas.
Expresada como Ul/g proteina, la actividad de sacarasa no presenta diferencias
significativas (ANOVA: Fisp2, = 2.18, p = 0.09, Figura 43). La actividad de maltasa
tampoco presenta diferencias significativas entre tratamientos ANOVA: Fis2; = 0.69, p
= 0.63, Figura 44). La actividad de aminopeptidasa-N estandarizada por gramo de
proteina tampoco presenta diferencias significativas entre tratamientos, aunque pareciera

haber una tendencia a presentar una mayor actividad el grupo HC+HC- con respecto al

grupo HC-HC+ (ANOVA: Fis 22y = 2.30, p = 0.08, Figura 45).

?
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Figura 44.- Actividad de maltasa intestinal estandarizada por gramo de tejido (fzquicrda) y por gramo de proteina (derechz) en Phyllotis
darwini. Las lineas verticales representan una desviacion estindar. Nomenclatura como en la Figura 2

La cinética de reaccion de las enzimas no se ve afectada por la composicién
quimica de la dieta experimental (ANOVA: F 13 = 0.02, p = 0.88; F,13y = 2,89, p =
0.09; Fu,= 3.0, p = 0.09). La Km promedio (mM) para sacarasa es de 17.84 + 3.45,
pa}a maltasa 1.35 & 0.26 y para aminopeptidasa-N de 0.096 + 0.044. Paralelamente,
existe una alta correlacion entre la actividad de sacarasa y maltasa. Las ecuaciones que

describen Ia actividad de maltasa son las siguientes (Figura 46):;

Am=13.87+2.03 -A, (r=0.73, p <0.001) para las.actividades expresadas como Ul/g

tefido) y Am = 1224 +2.18 A, (r = 0.79, p < 0.001) para las actividades expresadas
como Ul/g proteina, en donde A, es la actividad de maltasa y A, la actividad de

sacarasa.
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Figura 45.- Actividad de aminapeptidasa-N intestinal estandarizada por gramo de tejido {izquierda) y por gramo de protsina (derecha) en
Phyllotis darwini, Las lineas verticales representan una desviacién estindar. Nomenclatura como en [a Figura 2

Actividad de Aminopeplidasa-N

Giupos Experimentales

Contrario a lo esperado, no existe una correlacién negativa entre la capacidad
hidrolitica de carbohidratos y de proteinas e incluso existe una correlacién positiva entre
la actividad de aminopeptidasa-N y sacarasa en el caso de la estandarizacién por gramo
de proteina (Spearman: r=0.14, p = 0.45; r = 0.58, p = 0.001 para la actividad expresada
por gramo de tejido y de proteina respectivamente). Debido a que las tres enzimas
(expres‘eidas como Ul/g protefna) muestran una correlacién positiva, es dificil determinar
si la variacién en sus actividades es el resultado de factores que originan cambios en todas
ellas (modulacion no especifica, sensu Karasov & Diamond 1988) o sélo en alguna, en
este caso, aminopeptidasa-N (modulacién especifica). Para determinar la contribucién no
especifica y especifica a la variacién total de la actividad enzimética se realizé un analisis
multivariado de componentes principales (ACP) (véase Sabat et al, 1998). Este tipo de

andlisis permite reducir el mimero de variables correlacionadas a un nimero menor de

e
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variables no correlacionadas (Manly 1986) que pueden ser interpretadas de una manera
simple e intuitiva, El ACP reduce las actividades de las tres enzimas a dos ejes que dan
cuenta de mas del 93% de la variacion total (Tabla 7). Los resultados indican que el
primer eje (ACP1) esta correlacionado cen las tres actividades enzimaticas y da cuenta de
la mayor proporcién de la variacién pudiendo ser interpretado como el eje de actividad
no especifico. El segundo eje (ACP2) estd débil y negativamente correlacionado con
maltasa y sacarasa, y positivamente con la actividad de aminopeptidasa-N. Este eje puede
ser interpretado como la actividad residual de aminopeptidasa-N cuando el efecto de la
variacion no especifica es removida. Un andlisis de varianza sobre rangos, utilizando
como factor el tratamiento al cual estuvieron sometidos los animales las vltimas dos
semanas de vida (HC+ o HC-), revela un efecto fuerte de la dieta sobre el ACP2
(ANOVA: Fy.29= 650.36, p < 0.0001) pero no sobre el ACP1 (ANOVA: Fyj 5= 0.91, p
= 0.34). Este resultado sugiere que la induccién no especifica no depende de la dieta y
puede ser interpretado como la actividad basal de las tres enzimas, mientras que la dieta

HC- induce especificamente la actividad de aminopeptidasa-N.

El mismo anélisis realizado para la actividad expresada como Ul/g tejido revela
que €l PCAl que explica mas del 59% de la variacion total estd fuertemente
correlacionado con la actividad de disacaridasas y no con aminopeptidasa. El segundo
eje, ACP2, que explica mas del 31%, estd correlacionado con la actividad de
aminopeptidasa-N. El ANOVA realizado arroja resultados similares al encontrado para la

actividad expresada como Ul/g proteina (ANOVA: F;26= 0.48, p = 0.49; F(1,26y= 66.70,




76

p < 0.0001 para el ACP1 y ACP2 respectivamente). Estos resultados sugieren la
existencia de una actividad basal de disacaridasas independiente de la dieta y una

ac:cividad especificamente inducida por la dieta HC- de aminopeptidasa-N (Tabla 7).
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Figura 46.- Relaci6n entre Ia actividad de sacarasa y las actividades de maltasa y aminopeptidasa-N de Phyllotis darwini en todos los
tratamientos experimentales. Nétese la correlacién entre sacarasa y aminopeptidasa-N expresadas por UL/ proteina,

Octodon degus

La actividad de las tres enzimas estudiadas en esta especie no se ve afectada por la

composicion quimica de la dieta (ANOVA sacarasa: Fsas) = 2.34, p = 0.071 y Fisz5) =

2.07, p = 0.12; ANOVA maltasa: : Fs25 = 2.53, p=0.06 y Fesz5y = 1.72, p = 0.16;

ANOVA aminopeptidasa-N: Fis25) = 0.89, p = 0.50, Fisz5 = 0.69, p = 0.63 para las
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actividades enzimaticas expresadas como Ul/g tejido y Ul/g proteina respectivamente).
Lalcinética de reaccion de las enzimas no se ve afectada por la composicion quimica de
la dieta experimental (ANOVA: Fq,6 = 0.07, p=0.79; F,6)= 0.07, p = 0.79; Fy 6= 1.41,
p = 0.28 para sacarasa maltasa y aminopeptidasa-N respectivamente). La Km promedio
(mM) para sacarasa es de 8.66 2.11,,para maltasa 1.10 + 0.24 y para aminopeptidasa-N
de 0.122 £ 0.05. Al igual que en P. darwini existe una fuerte correlacion enire las

actividades de sacarasa y maltasa. Las ecuaciones que describen la actividad de maltasa

son las siguientes (Figura 47):

Am =448 +229 A, (r=0.940.73, p <0.001) para las actividades expresadas
como Ul/g tejido) y An = 83.45 + 2.46 - A, (r = 0.93, p < 0.001) para las actividades
expresadas como UL/g proteina. En esta especie también existe una correlacion positiva
entre la actividad de sacarasa y aminopeptidasa-N (Spearman r = 0.44, p = 0.01; r = 0.61,
p < 0.001 para la actividad expresada como Ul/g y Ul/g proteina regpectivamente, Figura
47). El analisis de componentes principales reduce las tres activic.iades enzimaticas (Ul/g
proteina) a dos ejes principales que dan cuenta de mas del 98% de la varianza (Tabla 7).’
El eje ACP1 esta correlacionado con las tres actividades enzimaticas mientras que el
A(;PZ se correlaciona débil y negativamente con las disacaridasas y positivamente con
aminopeptidasa-N. Ninguno de los dos ejes se ve afectado por la dieta experimental
(ANOVA: Fyag = 1.39, p = 0.24; Fua9 = 133, p = 0.25 para el ACPI y ACP2

respectivamente). La actividad estandarizada por gramo de tejido sigue el mismo patrén

que para las actividades expresadas como Ul/g proteina (Tabla 7). Al igual que el caso
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anterior no existe ningiin efecto de la dieta sobre los ejes ACP1 y ACP2 (ANOVA :

Fu29 = 0.18, p = 0.67 y Fa9 = 0.33, p = 0.43 respectivamente). En este caso, estos

resultados sugieren que existe una actividad basal de las tres enzimas que da cuenta de

mas del 76% de la varianza y una actividad especifica de aminopeptidasa-N pero que no

estd modulada por la composicion quimica de la dieta.

0 100 200 300

Maltasa (Ulg tefido}

2 20 - @

§1s geo @
= 2

812 glig™®

8 K

£ ) ©

2 8_

< F: S S I N R N R B &

2 4 6 8 10 12 14
Sacarasa (Ul/g tejido)
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tratamientos experimentales, Todas las correlaciones son estadisticamente significativas.
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Ul/g proteina UL'g tejido

Eje ACP1 Eje ACP2Z  Eje ACP1 Ejc ACP2
Phyllotis darwini
Factores de Peso:
Sacarasa 0.92 -0.20 091 -0.22
Maltasa 0.89 -0.23 092 -0.14
Aminopeptidasa-N 0.79 0.62 0.35 0.94
Eigenvector 2.27 0.53 1.78 0.94
Varianza explicada (%) 76 18 59 32
Varianza Acemulada (%) 76 94 59 91
Octodon degus
Factores de carga
Sacarasa 0.94 -0.31 0.94 -0.30
Maltasa 0.97 -0.17 0.96 -0.23
Aminopeptidasa-N 0.83 0.56 0.70 0.71
Elgenvector 252 0.44 2.89 0.65
Yarianza explicada (%) 84 15 76 22
Varianza acumulada (%) 84 98 76 98

revelan las siguientes relaciones para la dieta HC-: (D, (HC-) =-3.1 +3.57 L;s -0.31 L

Tabla 7.- Ejes del ACP y sus comrelaciones con las variables derivados del andlisis de las actividades de tres enzimas digestivas en
Phyllatis darwini y Octodon degus.

- Mecanismos Causales y Costos de Aclimatacion

Se realizd un andlisis multivariado utilizando las variables morfologicas y enziméticas

estandarizadas, como predictor de Dy y D.. Los resultados de esta regresion miltiple

ig >

r=0.58,F 219=4.18,p=0.03 y D, (HC-) = -3.2+3,65 Lijy- 027 L;;; r=0.61, Fp,16)
= 4.64, p = 0.02). El analisis realizado para la dieta HC+ revela las siguientes relaciones:
(Do (HCH) =4.14 - 5.15 Lig -+ 0473+ -+ 0.9A14 + 0.96 A, - 0.74 A;; 1 = 0.84, F 515 =
6.i251, p=0.002 y D, (HC+)=3.51-445Ls+047L;;++ 0.8 Ay + 0.94 A, - 0.70

A;; 1=0.83, F 515=5.57, p=0.003). Las figuras 48 y 49 muestran la relacién entre las
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variables morfologicas que explican la mayor variabilidad del fendmeno y la digestibilidad

aparente de energia.

0.90 4
@
0.85 - 2
EE
® 2
t Jd @
g 080 2 g r=058
o % &A
2 75 ® B Hev
B He
£ HCHE-
¢ & HeHeet
0.70 @ Hohce2
*
T T T T 1
0.6 0.8 1.0 1.2 14

L.arga del Intestino delgado (zm/g)

Figura 48.- Relacién entre el largo del intestino delgado y [a digestibilidad aparente de energia de la dicta rica en proteinas. El coeficiente
de correlaci6n es significativo y se desprende del andlisis de regresion lineal entre ambas variables,
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Figura 49.- Relacion entre Ia proporcion del intestine delgado & intestino grueso y la digestibilidad aparente de energia de la dieta HC#+,
El coeficiente de correlacion se desprende del anélisis de regresion lineal entre ambas variables.
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La Figura 50 muestra un resumen de Ia norma de reaccién y flexibilidad de Ta
digestibilidad aparente de materia de las dos dietas experimentales en P. darwini v O.

degus.

Digestibilidad Aparenta {D_}

Phyticlis darwinl

O Dieta HC+

# DietaHC-

HC-

Ambiente de aclimatacién

Figura 50.- Norma de reaccién y reaclimatacién de la funcion digestiva en individuos de P. darwini y O. degus sometidos a dos dietas
de distinta composicién quimica durante la ontogenia. En P. darwini Ja norma de reaccion posee asimetrias en la flexibilidad, Octodon
degus en cambio presenta una norma de reacci6n nula ¢ inflexible (véase texto para detalles). Los simbolos solitarios representan los

individuos reaclimatados a Ia dieta alternativa,
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DISCUSION

Retomando los objetivos iniciales de esta tesis, y de acuerdo con el modelo explicativo
planteado (Figura 1), se esperaba existiesen costos asociados a [a aclimatacidn a dietas
particulares (contrastantes), como también diferencias en las caracteristicas de la norma
de reaccion en especies con distinto grado de especializacion dietaria. Estas diferencias
debieran expresarse tanto en la respuesta fenotipica de las caracteristicas morfologicas y
fisiologicas, como en diferencias en el desempefio digestivo y sus consecuencias sobre el

balance energético general de los organismos.

Ajustes Morfolégicos

Aparentemente en P. darwini no se observa un efecto del tratamiento experimental sobre
la tasa de crecimiento, a juzgar por el peso corporal de los individuos al final del periodo
experimental (véase Tabla 3). Phyllotis darwini mantiene una entrada de nutrientes y
energia similar, a pesar de las diferencias en la composicion quimica del alimento. Esta
situaciéon probablemente es el resultado de modificaciones en las caracteristicas

digestivas junto con ajustes en las vias metabolicas, permitiendo a los individuos de esta
especie mantener un balance energético y nutricional similar, a pesar de las variaciones en

la composicion quimica de la dieta experimental.
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Contrario a lo esperado, aparentemente ninguna de las principales caracteristicas
del tracto digestivo de P. darwini son afectadas claramente por Ja composicién quimica
de la dieta de aclimatacidn. Al contrario de otras especies de vertebrados, incluyendo
roedores (Bozinovic 1993b, Batzli et al. 1994, Lee & Houston 1994, Biviano et al.
1993), P. darwini aparentemente no muestra ningan ajuste importante en el tracto
digestivo a lo largo de su ontogenia. Sin embargo, el largo del intestino grueso si se ve
afectado por el tratamiento experimental, aun cuando estos cambios no se producen
entre los dos tratamientos contrastantes (HC+ y HC-), sino que se produce una
disminucion de L;; en el tratamiento HC-HC+. Esto sugiere la existencia de plasticidad en
la etapa adl;lta para este organo y no a lo largo de su desarrollo ontogenético. Junto a
esta situacion, el hecho de que el L;; sea menor en el grupo HC-HC+ que en el grupo
HC-, sugiere que L;y debiera también disminuir en el grupo HC- HC+ (la prueba a
posteriori revela una tendencia [p = 0.07]) debido a que la razén Lig/Lig no se ve
modificada por la reaclimatacion (véase Figura 2). Paralelamente, la razén L;/L;
aparenfemente ;;resenta una norma de reaccidn irreversible, como lo sugiere la similitud
entre los valores que presentan los tratamientos HC-+HC- y HC-. Al contrario de lo que
ocu.rre con la reaclimatacion a la dieta HC-, la reaclimatacion a la dieta HC+ si produce
cambios en la razén L;/Li (aunque estos cambios no son suficientes como para
converger con el valor mostrado por el grupo HC-), lo que sugiere la existencia de un
fenomeno de asimetiia en la flexibilidad de la norma de reaccién para esta variable

(Figura 2): Esta respuesta conjunta de las dos secciones del tracto digestivo concuerda

con lo observado en comparaciones interespecificas, donde la razdn L;,/L;; es mayor en
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especies de roedores herbivoros que en carnfvoros (Snipes 1994), lo que a su vez se
correlacidna con la proporcidn de carbohidratos y proteinas de la dieta.

Octodon degus por su parte si presentaria diferencias en la tasa de
crecimiento debido a las diferencias en el tamafio corporal de los individuos al final del
tratamiento (Tabla 4). Probablemente el menor peso corporal alcanzado por €l grupo HC-
con respecto al control, se deba a la aparente dificultad que tendria esta especie en
metaboliza? eficientemente las proteinas de la dieta debido a la ocurrencia de un
desbalance nutricional. Concordante con esto, se ha documentado que algunos
aminoacidos pueden llegar a ser toxicos a altas concentraciones (Harper et al. 1970), lo
que puede generar desde una disminucion en la tasa de ingesta de alimento a la muerte
de los individuos, Esta hipotesis se ve reforzada por el hecho que los individuos de O.
degus mantenidos con una dieta libre de carbohidratos (dieta con alta profeina), son
incapac;:s de sobrevivir a Ia etapa adulta, ain cuando la aclimatacion ocurre desde un
estadio temprano del desarrollo. Sin embargo los animales reaclimatados a la dieta HC+
recuperan peso en solo 15 dias, lo que sugiere que atin cuando los animales aclimatados
a HC- tendrian dificultades para crecer en esa dieta, no existiria un deterioro fisiologico y
morfologico {organico) de caracter irreversible. Paralelamente el grupo HCHHC- también
alcanza un tamafio corporal superior al del grupo HC-, Io que es consistente con lo
reportado para otras especies de vertebrados, que crecen mas rapidamente deépués de ser

cambiados de una dieta pobre en proteinas a una dieta rica en proteinas, que cuando son

mantenidos continuamente en una dieta rica en proteinas, lo que estaria dado por
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adaptaciones metabdlicas a nivel bioguimico (e.g. menor tasa de proteolisis celular y
recambio proteico) a una dieta pobre en proteinas (Horie & Ashida 1973). Esta
incapacidad fisiologica de O. degus de sobrevivir en una dieta exclusiva de proteinas
concuerda con la existencia de restricciones funcionales (digestivas y metabdlicas) que
limitan los procesos de alimentacion. Claramente la respuesta fenotipi.ca frente a la
aclimatacién a dietas ricas en protefnas entre las dos especies modelo pueden ser
fundamentales en la determinacion de los héabitos alimenticios. Asi, P. darwini pareciera
responder en mejor forma que (. degus cuando son sometidos a dietas con una carga
proteica importante, lo. que probablemente le permite una mayor amplitud de nicho

trofico (véase Karasov & Diamond 1988).

Con respecto a las caracteristicas de Ia morfologia digestiva, O. degus presenta

rigidez fenotipica para cada una de las medidas del tracto digestivo, y contrario a P.
/

darwini, esta especie no presenta cambios en la relacién Lig/L;s, cuyos valores no se ven

afectados por la dieta de aclimatacion. En esta especie, la razon Liy/Liy presenta valores

similares al encontrado en los individuos de P. darwini aclimatados a la dieta rica en

carbohidratos (véase Figura 3). Como se ha discutido extensamente en la literatura, la

rigidez fisiolégica y morfoldgica restringirian la capacidad de flexibilidad ecoldgica, en

este caso restringiendo la amplitud de nicho trofico de O. degus.

Las diferencias encontradas en el peso seco de los rifiones y del higado en O.
A

degus entre los animales aclimatados a la dieta HC- y a la dieta HC+ probablemente esté




86

relacionado con la alta demanda requerida para detoxificar y eliminar substancias
derivadas de la degradacién de aminoacidos, impuesta por una alta carga dietaria de
proteinas (Schmidt-Nielsen 1990, Brody 1994). Este hecho estd de acuerdo con los
‘incrementos de la masa de los rifiones e higado, reportados en roedores aclimatados a

‘altos niveles de proteina dietaria (Zhao et al. 1996, Hamond & Hanes 1998) lo que a su

vez se correlaciona con los niveles de urea en la sangre y la tasa de filtracion glomerular,

Phyllotis darwini no muestra diferencias significativas entre tratamientos en el
peso de estos 6rganos, aun cuando pareciera haber una tendencia similar a la encontrada
en . degus para el peso seco de los rifiones (véase Tabla 3).‘ Probablemente, esta
aparente diferencia entre P. darwini y O. degus se relacione con las diferencias naturales
de la carga proteica en la dieta natural. Para P. darwini la dieta rica en proteinas no es
inusual (insectos y tejido animal - items habitualmente consumidos por P. darwini -
poseen cantidades de proteina similares a la dieta FHC- [Bell 1990, Brody1994]) por lo
cual una carga proteica como la présente en la dieta HC- no debiera producir una
hipertrofia marcada y significativa en estos 6rganos.-Por el contrario, la carga proteica de
la dieta natural de O degus ‘estaria muy por debajo de la impuesta por la dieta HC- (los
pastos poseen entre un 15-20 % de proteina [Van Soest 1982]) lo que exigiria un trabajo

excesivo por parte de estos organos.

Debido a que los resultados de la morfologia del tracto digestivo revelan una

rigidez en la respuesta fenotipica en O. degus y no asi en P. darwini, no es posible



87

comparar entre las dos especies como la capacidad plastica se ve restringida en funcién
del estadio ontogenético. Es decir, no es posible establecer diferencias en el tiempo
critico de plasticidad. Sin embarg;o, resulta interésante determinar en qué medida el
tieinpo de aclimatacion a una dieta de composicion quimica particular determina la

expresion de las caracteristicas morfologicas del tracto digestivo, especialmente en la

especie que presenta plasticidad fenotipica en estas caracteristicas.

Para esto, se determind el grado de correlacion existente entre las variables
morfolégicas y 1a proporcion de tiempo del desarrolio a la cual estuvo sujeto un individuo
al tratamiento HC- y HC+. Un andlisis de regresion lineal entre la razon Liy/ly vy la
proporcion de tiempo de permanencia en el fratamiento HC+ revela una fuerte
correlacion en P. darwini (r = 0.70, Fq 21y = 19.81, p < 0.001, véase también la Figura 2)
y no asi en O. degus (r = 0.15, F 25y = 0.61, p = 0.44, véase Figura 3). Junto con esto, la
razon L;/L;q del grupo HC-HC+2 que permaneci6 dos tercios de su desarrollo en la dieta
HC- no presenta diferencias signiﬁcativas con los grupos HC- y HC+ presentando un
valor intermedio. Esto sugiere que este periodo (2/3 del desarrollo) es probablemente el
cercano al tiempo critico de plasticidad, debido a que los animales adultos aclimatados a
la dieta HC- ya no presentan reversibilidad para este caracter. El L;, en P. darwini
presenta una correlacion significativa con el tiempo al cual estuvo sometido a la dieta
HC+ (r = 0.52, Fy2;y = 7.80, p.= 0.01) y una correlacién débil y no significativa en O.
degus (r = 0.35, Fosy = 3.58, p = 0.07). Como ya se discutié anteriormente, pareciera

que en P. darwini la plasticidad del intestino grueso se presenta en la etapa adulta y no se
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expresa como una norma de reaccién con respecto a la composicion quimica de la dieta.
Ninguna de las restantes medidas morfologicas del tracto digestivo presentan una
dependencia del tiempo mantenido en el tratamiento HC+. Es probable entonces que
cuando los animales permanecen cerca de 2/3 del desarrollo en una dieta (en este caso
una dieta rica en proteinas), las caracteristicas del largo del tracto digestivo se mantengan
por largo tiempo en la vida de un organismo, como lo han sugerido Tur et al. (1988). Es
una situacién plausible que organismos que perciben el ambiente de una manera constante
pierdan la capacidad de variar reversiblemente las caracteristicas morfologicas en general,
como pareciera ocurrir con las caracteristicas morfologicas del tracto digestivo, Esto bien
pudiera ocurrir debido a que, como la mantencién de la capacidad plastica es en si
coistosa, pues se requiere una maquinaria sensitiva (e.g. receptores especificos)

procesadora y mecanismos reguladores que requieren gastos de energia y materiales, esta
maquinaria pudiera verse reprimida por constituir un costo innecesario (véase DeWitt et

al, 1998).

Flexibilidad y Modulacién de Actividades Enzimaticas

En P. darwini, los resultados de los ensayos enzimaticos confirman la flexibilidad de las
caracteristicas relacionadas con las restricciones de hidrdlisis y restriccion de nutrientes.
Sin embargo, solo la aminpeptidasa-N parece ser sensible y capaz de ser modulada por

los substratos especificos (proteina). Debido a que esta actividad es mayor en los grupos
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aclimatados a la dieta I:IC— al menos por 15 dias, se puede concluir que esta caracteristica
fisiolégica digestiva presenta una. norma de reaccion- flexible. Estos resultados
concuerdan con la llamada “hipétesis de modulacién adaptativa” (Karasov 1992). Sin
embargo, contrario a estudios anteriores (Deren et al. 1967, Raul et al. 1978, Sabat et al
1995), la sacarasa y maltasa no exhiben ningtin incremento de actividad con el contenido
de carbohidratos de la dieta. Mas a(n, existe una alta correlacion entre las actividades de
sacarasa y maltasa y la actividad de aminopeptidasa-N (Figura 46). Como lo sugiere el

analisis de Componentes Principales, es posible que exista una actividad enzimatica basal
no especifica de las tres enzimas estudiadas, independiente de la dieta y una actividad de
aminopeptidasa-N residual especifica, regulada por la proteina dietaria. Estos resultados
no son sorprendentes, debido a que se han reportado resulfados similares en otros
vertebrados (Sabat et al 1998), fendmeno que puede ser comdn en este grupo. Aln
cuando las actividades (‘ie disacaridasas aparentemente no concuerdan con la hipétesis de
modulacién adaptativa, al menos la actividad de aminopeptidasa-N puede ser modulada
en una forma especifica y sin un efecto a largo plazo de la historia de alimentacion,
Efectivamente, la actividad de aminopeptidasa-N es similar' en los grupos HC- y HC+HC-

, aun cuando el ultimo grupo se mantuvo por tres meses en la dieta HC+ antes del

periodo de reaclimatacion.

Octodon degus, sin embargo, presenta rigidez en la respuesta fenotipica para la
actividad de las tres enzimas digestivas. El analisis de Componentes Principales apoya

esta hipdtesis y sugiere que existe una actividad basal de todas las enzimas y una
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actividad residual de aminopeptidasa-N. Sin embargo, contrario a lo que ocurre en P.
darwini, -en esta especie la actividad residual no estd modulada por la proteina dietaria
(véa;e Figura 47). Estos resultados también apoyan la hipétesis de modulacion
adaptativa, debido a que es predecible que especies de habitos alimentarios especialistas
sean incapaces de mostrar plasticidad fisiolégica a nivel bioquimico intestinal

(Buddington et al. 1991).

Ahora bien, jpor que la hipotesis de modulacidn adaptativa pareciera aplicar a la
actividad de aminopeptidasa-N y no a las disacaridasas? Como se ha discutido en otros
estudios (Sabat et al. 1998), la hipotesis de modulacion adaptativa descansa en dos
supuestos fundamentales basados en un analisis de costos y beneficios. Segin Diamond
(1991) la seleccion natural debiera mantener la plasticidad fisiologica en las proteinas
digestivas (enzimas y transportadores de membrana) debido a que mantener proteinas no
utilizadas puede ser costoso en’energia y nutrientes, en vista de su rapido recambio y
debido a que ocupan un espacio innecesario en la membrana apical de los enterocitos. Sin
embargo, la hipotesis también requiere de un tercer supuesto que hasta ahora no se ha
reconocido, esto es que las enzimas intestinales deben responder de una forma rapida
con respecto a los cambios en la dieta. Si los cambios en la actividad enzimética esta
retrasada con respecto a los cambios en los niveles de substratos dietarios la hip6tesis de
modulacion adaptativa podria no ser aplicable. Es decir, si las variaciones en los niveles

de azicares en la dieta son mas rapidos que la respuesta plastica de la actividad

enzimatica, la seleccion natural debiera favorecer niveles constitutivos (no inducibles) de
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actividad, que aunque puede no ser el optimo para cada tipo de dieta, puede reflgjar el
nivel promedio de nutrientes hidrolizados por las proteinas de membrana. Es posible que
la respuesta de la aminopeptidasa-N sea mas rapida que la respuesta de las disacaridasas
(véase Reisenauer & Gray 1985 para el caso de una respuesta rapida de aminopeptidasas
en ratas), lo que podria dar cuenta del fen;')meno encontrado en P. darwini. El mismo
razonamiento es util para explicar las diferencias entre especies con distinto grado de
especializacion dietaria, como son las dos especies aqui analizadas. Si efectivamente los
cambios en los niveles de substrato, particularmente proteina, en la dieta de O. degus son
menores que la capacidad de respuesta de la actividlad de la aminopeptidasa-N, la
sele‘ccic’m natural debiera favorecer una actividad constitutiva basal que represente el
promedio de los niveles de substratos hidrolizados en el intestino delgado.

El hecho de que tanto en P. darwini como en O. degus exista una relacion lineal

;

entre la ;mtividad de sacarasa y maltasa cuyo intercepto es diferente de cero, revela la
:

existencia de dos enzimas involucradas en la hidrolisis de maltosa (Figuras 46 y 47).

Estos resultados concuerdan con lo documentado anterjormente para otras especies de

vertebrados. Efectivamente la actividad de maltasa dependiente de sacarasa estaria dada

por el complejo en;imético sacarasa-isomaltasa, y la actividad independiente de sacarasa

por el complejo maltasa-glucoamilasa (Galand 1989, Prosser 1991, Sabat & Bozinovic

1994). Paralelamente, la constancia en la constante de afinidad por el substrato (Km) en

1

ambas especies sugiere que las variaciones en las actividades enzimaticas se deben a
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diferencias en la cantidad de proteinas (enzimas), y no a una expresion diferencial de

isoenzimas,

Funcion digestiva y costos de aclimatacién

Tebricamente una disminucién en el desempefio digestivo debido a un costo de
aclimatacidén podria ser compensado por una respuesta fenotipica plastica adaptativa. Sin
embargo, en P. darwini aparentemente no se observa dicha compensacion, debido a que
los animales presentan una disminucion en el desempefio digestivo cuando son cambiados
a la dieta alternativa, sin un aparente beneficio expresado en un aumentc; de la
digestibilidad en la dieta de aclimatacién. Efectivamente, el grupo aclimatado a la dieta
HC+ presenta valores de Dy, y la D, de la dieta HC+ similares a los presentados por los
organismos control (véase Figuras 8 y 11). Sin embargo, se observa una disminucion de
la Dy, y D, cuando el grupo HC+ es cambiado a la dieta HC- (Figuras 10 y 13). Més aun,
la digestibilidad de la dieta HC- es mayor en el giupo control que en el grupo HC+
(Figuras 9 y 12). Consecuentemente, la aclimatacion a la dieta HC+ no rinde un beneficio

T

en términos.de un aumento en el desempefio digestivo expresado como Dy, ¥ D,

En suma, los resultados indican que se produce un costo de aclimatacion, en
términos de una disminucién en la eficiencia digestiva (Dy, y D.) cuando los animales son
expuestos a la dieta alternativa. Esta disminucion pareciera ser el producto de una

condicidn irreversible, puesto que la Dy y D. de la dieta HC- no presenta un aumento
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después de 15 dias de aclimatacion a la dieta HC-. Efectivamente, la Dy y D. de este
grupo son similares a los presentados por el grupo HC+ (Figuras 9 y 11). Sin embargo,
los valores encontrados en el grupo HC-+HHC- no se diferencian del grupo control, por lo
que los costos de aclimatac;én atn cuando no desaparecen en el periodo de aclimatacién
al menos parecen disminuir.

En el grupo aclimatado a; la dieta HC-, la situacion es levemente diferente. Al
igual que con el grupo HC+, en este grupo se observa una disminucion en la Dy y D,
cuando los animales son cambiados a la dieta alternativa (Figuras 10 y 13).
Paralelamente, la Dy, y D de la dieta HC+ es menor que la del grupo control, y tampoco
se muestra una ventaja en términos de un aumento en el desempefio digestivo en la dieta
de aclimatacion, puesto que la Dy, y D, de esta dieta no difiere de la encontrada en el
grupo control. Sin embargo, los animales reaclimatados a la dieta HC- son capaces de
aumentar la D,, de la dieta HC+, alcanzando valores similares a los observados en los
grupos HC+ y control (Figura 8) y la D. similar al grupo HC+ (Figura 11). Estos
resultados en conjunto sugieren entonces que la aclimatacién a la dieta HC- seria menos
costosa de los animales aclimatados a la dieta HC+, debido a que la reaclimatacion del
grupo HC- a la dieta HC+ seria mas eficiente que la reaclimatacion del grupo HC+ a la

dieta HC-. \

En O. degus en cambio, la respuesta global a la aclimatacion a dietas de diferente

composicién quimica es diferente a la de P. darwini. Ain cuando la aclimatacién no
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parece traducirse en una respuesta (resultado) adaptativa, puesto que no se evidencia

ningiin aumento en el desempefio digestivo en la dieta de aclimatacion (Figuras 19, 20,21
y 22), tampoco se observan los costos de aclimatacién observados en P darwini, debido a
que esta especié sometida a cambios de dieta no disminuye la eficiencia de asimilacion de
materia y energia. Sin embatgo, aunque pareciera ser que el grupo HC-HC+ si presenta
una Dy, mayor en la dieta HC+ que en la dieta HC- (Figura 23), esta Gltima no difiere de
la encontrada en el grupo control, porlo que esta disminucién no debiera considerarse
verdaderamente como un costo de aclimatacidén. Esta situacion no ocurre cuando se
analiza la- digestibilidad en unidades energéticas, lo que apoya la hipdtesis mencionada

anteriormente (Figura 24). Aun mas, el grupo HC- presenta una tendencia contraria a la
- esperadd de existir costos de aclimatacion, puesto que la D de la dieta HC+ es
significativamente mayor que la D, de la dieta HC- (Figura 23). Nuevamente, es probable
que la dieta rica en proteinas produzca en esta especie una disminucién de las
capacidades biologicas en general y particularmente en las capacidades digestivas,
produciendo una disminucion de la eficiencia de extraccion de nutrientes incluso en la
propia dieta de aclimatacion. Fenémenos similares se han documentado en aves, en donde
aumentos en la concentracién de proteina dietaria producen una disminucién en la

absorcion de carbohidratos y proteinas (Ozols & Kuschak 1978).

Cuando se analizan los resultados de cada compuesto de la dieta en forma

separada, las conclusiones son esencialmente las mismas que’ para las dietas

experimentales. Esto se verifica debido a que los componentes principales de las dietas
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HC- y HC+ son proteina y carbohidratos (almidon), lo que ademdas da como resultado
una correlacion significativa entre la digestibilidad de materia del componente en
particular y de la.dieta que tiene a ese componente como mayoritario (Figuras 17,1é,28 y
29). Sin embargo en O. degus la digestibilidad de carbohidratos solubles presenta una
tendencia a aumentar en los animales reaclimatados a la dieta rica en carbohidratos
(grupo HC-HC+, Figura 26). A pesar de esta tendencia, los animales no presentan
diferencias en el desempefio digestivo de las dietas artificiales. Es necesario hacer notar
que podria} existir un problema metodolégico 'en la determinacion de carbohidratos
solubles en las fecas. Como advierte Van Soest (1982), la determinacion de esta fraccion
acumula los errores de las determinaciones previas (e.g. fibra, proteinas) debido a que su
determinacion se realiza por diferencia. Asi, los resultados obtenidos mediante esta
metodologia debieran analizarse con cautela. Por otra parte, es probable que la
digestibilidad de un componente no esté exclusivamente determinado por las
caracte-risticas fisiol6gicas y morfolégicas del tracto digestivo de un organismo en
particular, ;ino que también puede ser modulado por el efecto asociado de otros
componentes de la dieta (véase Karasov & Diamond 1983 para el caso cie‘ transporte de
nutrientes). Efectivamente, en un estudio realizado en O. degus se reportan diferencias en
la digestibilidad aparente de proteinas en animales aclimatados a dos tipos de dieta

(Veloso & Bozinovic 1993). En este caso, los aumentos en la digestibilidad de proteina

no estan dadas por diferencias en la composicion de proteina en la dieta de aclimatacion,

sino mas bien por diferencias en la proporcion de fibra.
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Por otra parte, el hecho de que la digestibilidad de fibra en P. darwini sea mayor

en el grupo HC- que en el grupo control (Figura 14) sugiere que existe una
compensacion, en el sentido de aumentar la glucosa disponible en aquellos animales que
tienen restringida la fuente de carbohidratos. Esta situacion no ocurre en O. degus,
debido a que probablemente no estén sujetos a una restriccion excesiva de carbohidratos.
Efectivamente esta especie no esta sujeta a la restriccion absoluta de carbohidratos
solubles a la que estd P. darwini, y ademas los valores de Dy en O. degus son superiores a
los reportados anteriormente para esta especie consumiendo dietas semi-artificiales
(Bozinovic 1995), lo que permitiria una disponibilidad de glucosa minima adecuada para
satisfacer las funciones basicas del organismo. Aumentos en la digestibilidad de fibra se
han reportado en roedores aclimatados a dietas de distinta calidad. Por ejemplo, Batzli et
al. (1994) documentan que en Microtus pensylvanicus la digestibilidad de dos dietas con
marcadas diferencias en el contenido de fibra es mayor en los animales aclimatados por
tres semanas a dicha dieta. En este caso la situacién es diferente, puesto que no existen
diferencias en la calidad (proporcion de fibra) de las dietas de aclimatacion, por lo que
las diferencias de‘ digestibilidad de fibra se deberian a requerimientos nutricionales mas

que a una adaptacion digestiva especifica a un particular componente de la dieta. )

.Los costos de aclimatacion encontrados en P. darwini se ven confirmados cuando
se observa el balance energético general de los individuos sometidos a un cambio en la
dieta. Asi, cuando los animales se someten a la dieta HC+ no existe una clara ventaja en

aquellos aclimatados a dicha dieta, puesto que los animales sometidos a HC- consumen

’
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suficiente de la dieta HC+ como para no mostrar diferencias de la asimilacién neta de
materia y energia en comparacion al grupo HC+ (Tabla 5). Estos resultados se apoyan en
el hecho de que los individuos de P. darwini aclimatados a la dieta HC- no presentan una
preferencia clara por ninguna de las dos dietas (véase Figura 4). De esta manera P.
darwini podria compensar la reduccién en la digestibilidad de la dieta HC+ con un
aumento de la ingesta en dicha dieta. En la dieta HC- sin embargo, el grupo aclimatado a
la dieta HC+ claramente disminuye la entrada to‘gal de energia, puesto que junto con la
disminucion de la digestibilidad, se observa una reduccién en la ingesta de alimento, lo
que puede estar dado por la aparente menor preferencia que estos individuos tendrian
por esa dieta (véase Figura 4). Es comin encontrar una disminucién del consumo de
alimento cuando los animales' son cambiados de una dieta a otra. Este hecho es
probablemente debido a diferencias en la eficiencia de asimilacion, y consecuentemente,
los animales debieran preferir dietas con valores metabolizables altos (e.g. Bozinovic
1995, Bozinovic and Mufioz-Pedreros 1995, Levey and Karasov 1989) como sucede en
los animales aclimatados a la dieta HC+. Cuando los animales se reaclimatan a la dieta
HC-, ain cuando aumentarian su digestibilidad a los niveles encontrados en el grupo
control (véase Figura 12), su tasa de ingesta de alimento HC- se mantiene tan baja como
en el grupo HC+. De esta manera los animales no alcanzan a compensar en forma global

la adquisicion de materia y energia.

Aparentemente entonces, en P. darwini  existen costos asociados a la

aclimatacién a dietas de distinta composicién quimica, costos que se manifestarian no
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s6lo en disminuciones de la eficiencia digestiva de algunos componentes de la dieta, sino
también en el balance energético general. Esta situdcion se deberia en parte a la
reduccion de la digestibilidad, como a la tasa de ingesta de alimento que, a través de
diferencias en las preferencias de alimentacion, se ve modificada por la condicién de
aclimatacion. Sin embargo, mi tesis sobre el anilisis de costos de aclimatacion requiere
de una perspectiva general, tomando en cuenta también el gasto energético de los
animales. El cuociente energético es una variable ttil para estimar el balance energético
de los individuos, debido a’ que este indice es un buen estimador de reserva de energia.
Valores menores a uno indican un balance energético negativo, mientras que valores
mayores que uno indican un excedente de energia, que puede ser asignado a funciones
distintas a la mantencién (Karasov 1986), tales como reserva, o actividad (e.g. forrajeo)
y en ultimo término reproduccion (véase Batzli 1986, Kenagy 1987). De esta manera los
animal;as aclimatados a las dos dietas contrastantes no parecen presentar mayores
diferencias en su balance energético cuando son sometidos a la dieta HC+. Incluso parece
haber un aumento en la capacidad de conservar energia en los animales aclimatados al

¢

alimento HC-, fenémeno que podria explicarse por la menor tasa metabdlica de reposo en

este grupo (Figura 6).

Estos cambios observados en el metabolismo energético concuerdan con el
modelo de termogénesis inducida por la diefa. Efectivamente se ha documentado que

dietas ricas en proteinas podrian tener un efecto reductor del metabolismo, debido a una

menor eficiencia de oxidacion de los aminoacidos en comparacion con carbohidratos y

.
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lipidos .(véase Tulp et al. 1979, Zhao et al. 1996, y referencias incluidas). Paralelamente
se ha descrito que dietas ricas en proteina producen una acumulacion de tejido adiposo en
ratas, lo que probablemente tiene un efecto sobre el metabolismo peso especifico debido
a que el tejido adiposo es metabolicamente inactivo (Donald et al. 1981, Vick 1987). Sin
embargo, los animales del grupo HC- parecen disminuir el peso corporal al ser cambiados
de dieta (véase Figura 30), lo que sugiere que este grupo cae en un desbalance energético
en esta dieta, a pesar de la compensacion en la ingesta de alimento. Cuando este grupo es
reaclimatado a la dieta HC+, se observa una mantencion del peso corporal, lo que indica
que el aumento en la digestibilidad revertiria el desbalance energético mostrado en el
grupo HC-. Estas observaciones se ven corroboradas por la existencia de una buena
correlacion entre el cuociente energético y la razon de peso corporal en los experimentos
de asimilacion de la dieta HHIC+ (Figura 39). Las diferencias en el C, cuando los animales
son sometidos a los experimentos de asimilacion en la dieta HC- sugieren que el grupo
HC+ mantiene una capacidad de reserva de energia inferior al grupo HC- e incluso
menor a los organismos control. Al igual que en el caso anterior, esta situacion se puede
ver magnificada tanto por la disminucioén de la tasa metabdlica de reposo en el grupo
HC- como a la menor ingesta de alimento en estos animales (Tabla 5), Como resultado,
los individuos del grupo HC+ presentan una tendencia a la disminucién de peso a lo
largo de los experimentos (Figura 31). Cuando los animales son reaclimatados a la dieta

HC- presentan un aumento en la ingesta, que aunque no alcanza los niveles del grupo

HC-

?

se asemeja a los valores encontrados en el grupo control. Nuevamente, la
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asimilacién y gasto energético son las variables que explican en gran magnitud la

variacion en el tamafio corporal (Figura 34).

El caso de O. degus es diferente. Debido a que no se observan disminuciones en
la digestibilidad de materia y energifa cuando los animales son cambiados de dieta, y a la
constancia observada en el gasto metabdlico, las diferencias de balance energético
cuando los animales son expuestos a las distintas dietas experimentales estarian dadas por
variaciones ‘en la entrada de energia. Asi, cuando los animales son sometidos a la dieta
HC+ se observa una mayor entrada neta de energia en el grupo HC-, lo que estaria dado
por la mayor tasa de ingesta de alimento en este grupo (véase Tabla 6). Esta situacion se
revierte cuando los animales son reaclimatados a la dieta HC+, que al bajar la tasa de -
ingesta, disminuyen también la entrada neta de energia. En la dieta HC- en cambio, el
grupo HC+ no disminuye la tasa de consumo y mantiene la entrada de energia similares a
los obtenidos en la dieta de aclimatacion. Sin embargo, una descompensacidn ocurre en el
grupo HC-, el cual al disminuir la ingesta de alimento, disminuye significativamente la
entrada de energia. Nuevamente pareciera ser que la dieta rica en prote‘inas tiene un
efecto negativo en O. degus, el cual rechazaria la dieta de aclimatacion cuando no tiene
disponibilidad de otro recurso. De esta manera, atin cuando esta especie no presenta
preferencias por ninguna de las dos dietas extremas, existe una tendencia a presentar

menores tasas de ingesta de alimento en esta dieta (Figura 5).

Los resultados obtenidos para el cuociente energético confirman lo sugerido

anteriormente. Cuando los animales son sometidos a la dieta HC+, no se observa ninguna
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ventaja dada por la aclimatacién a las dos dietas experimentales. Sin embargo, en la dieta
HC- los animales aclimatados a esta dieta presentan un disminucion del cuociente
energético (Figura 37). Al igual que en P. darwini, el cuociente energético es una buena
medida de reserva energética, debido a que se correlaciona con la tasa de ganancia de
peso corporal en ambas dietas (Figura 39). En esta especie sin embargo, el cuociente
eﬁergético no se correlaciona con. la digestibilidad, reafirmando la idea de que la
ganancia neta de energia depende de la tasa de ingesta de alimento. Mas ain, debido a
(que no existen diferencias en el gasto metabdlico de reposo, la dependencia del cuociente

energético estaria dado exclusivamente por la asimilacion de energia.

Con respecto a la dependencia de las medidas de eficiencia digestiva en funcién
del tiempo que permanecieron los animales en la dieta HC+, los resultados reafirman lo
sefialado anteriormente, en el sentido de que O. degus presenta rigidez en las
caracteristicas fenotipicas mientras que P. darwini presenta claramente una respuesta
pléstica. Asila Dy, y D, de la dieta HC+ en P. darwini, presentan una correlacién positiva
y significativa con el tiempo d.e aclimatacion a la dieta HC+ (r = 0.55, F200= 12,64 , p <
0.001 y r=0.68, Fu2)=20.97, p < 0.0001 respectivamente). En O. degus en cambio,
no existe una correlacion significativa entre la digestibilidad de la dieta HC+ y la
proporcidn de tiempo de aclimatacion a la dieta HC+ (r = 0.027, Fy125= 0.018, p=0.89 r

=0.29, F25= 2.42, p = 0.13). Lo contraric ocurre con la digestibilidad de la dieta HC-

en P. darwini, que se ve reducida en los grupos mantenidos mayor tiempo del desarrollo

conla dif;ta HC+ (I' =-0.61, Fq,19= 11.02, p < 0.001 y r=-0.63, F(l,lg): 12.25, p=
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0.003). En O. degus la digestibilidad de la dieta HC- es independiente de la proporcion de
tiempo de aclimatacion a la dieta HC+ (r=0.18, F126=0.92, p= 034 r=0.13, F126)=

0.42, p = 0.52 para D, y D, respectivamente).

Aparentemente entonces, los costos asociados a la aclimatacion estin presentes
en P. darwini y ausentes en O. degus. Resulta claro que los costos de aclimatacién que he
definido en esta tesis estarian dados por la interaccién de varios efectos del tratamiento
experimental. Por un lado, la reduccion en la digestibilidad aparente de materia y energia
cuando los animales son sometidos a cambios bruscos en la comp;)sicién quimica de la
dieta, paralelamente con el efecto de la historia alimentaria sobre las preferencias de
aclimatacion, determinan las diferencias en la entrada de energia y nutrientes. Claramente
la digestibilidad de energia y nutrientes esta relacionada con la capacidad de asimilacion
neta, lo que en P. darwini se traduce en una correlacion entre el cuociente energético y la
digestibilidad de energia (véase seccidn resultados). Por otro lado, la dieta de
aclimatacién influye sobre el gasto energético de los individuos, determinando
directamente el balance energético de éstos. De esta manera, los resultados de esta tesis
corroboran la hipGtesis de costos de aclimataciéon. Sin embargo, se hace necesario
determinar las posibles causas que expliquen las diferencias entre estas dos especies.

Una de las preguntas que surgen de esta problematica es si existe una correlacién

entre la plasticidad fenotipica con la existencia de costos de aclimatacion. Esta pregunta

tiene directa relacion con la segunda hipotesis planteada en esta tesis, es decir que la
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norma de reaccion de las caracteristicas involucradas en la aclimatacién serian de distinta

forma en especies generalistas y especialistas (véase a continuacion).

Norma de Reaccién y Especializacion Ecolégica

Una primera aproximacion al problema revela que en P. darwini las caracteristicas de la
morfologia digestiva presentan un mayor grado de plasticidad que las de O. degus.
Concordante con lo anterior, la norma de reaccion de la razon Li/Ly en O. degus no
presenta una pendiente significativamente distinta de cero, lo que si ocurre en P. darwini, s
especie en la cual esta caracteristica depende de la proporcién de carbohidratos en la
dieta de aclimatacion (véase también Figura 40). A un nivel interespecifico, Ia proporcién
en que el intestino delgado y grueso se presentan en un organisnio se correlaciona con'la
dieta natural (Snipes 1994). Asi, organismos que consumen mayor cantidad de proteina
presentan un mayor tamafio de su intestino delgado en relacién al intestino grueso. El
patron encontrado en P. darwini pareciera mostrar una congruencia entre el efecto de la
plasticidad fenotipiéa con las diferencias encontra;ias a u;1 nivel interespecifico. Sin
embargo, como se sugiri¢ anteriormente; no existiria ninguna ventaja adaptativa (a una
escala fisiologica) de la aclimatacion a dietas de distinta composicién quimica, debido a
que no existen diferencias significativas en el desempefio digestivo entre los organismos
aclimatados y evaluados en una dieta respecto del grupo control evaluado en la misma

dieta. Esta situacion, que podria denominarse ventaja inmediata, (i.e. el esperable

aumento en la digestibilidad) puede contraponerse a una ventaja global (a mas largo

.
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plazo), que incorpore ofras variables tales como el presupuesto de tiempo y optimizacion

de la entrada total de energfa.

Usando el modelo de digestion optima propuesto por Sibly (1981), se puede
entender por qué la aclimatacion tiene este efecto sobre la morfologia del intestino en P.
darwini y en qué medida podria 0 no ser ventajoso (adaptativo en escala fisiologica).
Segn este modelo, existe un tiempo 6ptimo de digestién (tiempo de retencién del

: alimento) al cual la tasa neta de entrada de energia obtenida es maximizada. Este tiempo
de digestion 6ptimo también depende del tipo de dieta involucrada, debido a que existen
diferencias en el tiempo requerido para la hidrolisis y absorcion de los distintos
componentes quimicos (Karasov 1996). Aun cuando la tasa méxima de entrada de
energia por unidad de tiempo sea similar entre ambas dietas, esta tasa maxima de energia
absorbida puede ser obtenida antes para las dietas ricas en carbohidratos (véase Levey & .
Karasov 1992). De esta manera, el poseer un intestino delgado comparativamente mas
corto en animales aclimatados a dietas ricas en carbohidratos, permitiria optimizar el

L3

tiempo en el cual el alimento es procesado. -

¢

Por el contrario, un tiempo de retencidon mayor permitiria optimizar la tasa de
entrada de energia en animales aclimatados a una dieta rica en proteinas. Cabe hacer
notar que los resultados del tiempo de retencion del alimento aparentemente no avalan
esta proposicion, debido a que no presenta diferencias entre tratamientos. Sin embargo, el

tiempo de retencion del alimento estimado involucra a todas las camaras digestivas, por

O
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Io que es muy probable que al cambiar la proporcion de largos del intestino grueso y
delgado varfe también la proporcion de tiempo en que el alimento permanece en cada
segmento del tracto digestivo. Entonces, si efectivamente estas modificaciones causadas

por la aclimatacién son adaptativas, jen qué medida podrian generar costos globales en la

entrada de energia y causar asi costos de adaptacion?

Sigui?ndo el anélisis del modelo de digestion éptirpa, se deduce que cualquier
modificacion en el tiempo de retencion, ya sea aumentando o disminuyéndolo, disminuira
la pendiente de la funcion que describe la ganancia neta de energia (véase figura 51).
Ademds, si el tiempo de retencién optimo es diferente entre las dietas HC+ y HC-, se
observard un compromiso en la adquisicién de energia cuando los animales sean
sometidos a cambios en la dieta. Asi, un cambio en el tiemp'o Optimo de digestion
provocara una disminucion en la tasa de energia obtenida. Concordante con lo anterior,
cuando los animales aclimatados a la dieta rica en carbohidratos fI—IC+) son cambiados a
la dieta rica en proteinas (HC-), se observa una disminucion de Ta ingesta de alimento.

Probablemente estos animales también exhiben un aumento en el tiempo de digestién

evitando asi una disminucion adicional en la digestibilidad aparente (Tabla 5).

! Por otro lado, las diferencias en el efecto de la aclimatacion a dietas sobre la
actividad hidrolitica puede también temer un efecto directo sobre los costos de
aclimatacion, Por ejemplo, los animales aclimatados 2 HC+ poseen niveles inferiores de

actividad enzimatica relacionada con la hidrélisis de proteinas (aminopeptidasa-N), por

, ,
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* lo que un cambio brusco de dieta debiera resultar en una disminucién de la digestibilidad
-de proteinas. Esto se debe a que la cinética de expresion de estas enzimas estaria
retrasado con respecto al cambio de dieta (véase Raul et al 1980, 1987). De esta manera
en los experimentos de asimilacion, luego del cambio de dieta, los niveles de actividad
hidrolitica serfan insuficientes o al menos inferiores que en animales aclimatados por 15
dias a la d.i'eta. En O. degus la actividad enzimatica es independiente de la dieta de
aclimatacion, lo que determina que los niveles de hidrdlisis se mantienen constantes a

pesar de cambios bruscos en la dieta.

Dieta HC-

AE

Dleta HC+

.
3

o

HC# T HC-

. Tiempo

Figura 51.- Relaci6n hipotética de la funcidn de entrada de energia y el tiempo de digestion (curva continua) para dos dietas de diferente
composicidn quimica (modificada de Sibly 1981). Las lineas segmentadas verticales indican el tiempo optimo de digestién de las
diferente dietas, el que esfa determinado por la maximizacién de la entrada de energia por unidad de tiempo (mayor pendiente de la recta-
linea delgada continua- que intercepta la funcién de entrada de energfa). Nétese que cualquier distanciamiento del tiempo de digestién
éptimo de ambas dietas produce unaz disminucion de Ia pendiente (flechas verticales) en la nueva funcién de entrada de energla (recta
segmentada), lo que es prabableruente lo que sucede cuando los animales aclimatados a una dicta cambian bruscamente [a composicién
quimica del alimento, AE, entrada de energia; T', tiempo dptimo de digestion. Ticmpo y energiaren unidades arbitrarias,

-
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Parece notorio entonces que la plasticidad fenotipica a nivel del tracto -digestivo
mostrada por P. darwini puede explicar en parte las diferencias en la presencia de costos
de aclimatacion a las dietas. Como resultado, se observa que la norma de reaccién del
desempefio digestivo presenta también diferencias entre las dos especies. Ademas, en P.
darwini se observa una compensacion fisioldgica de la funcion digestiva en cada una de
las dietas de aclimatacion, lo que apoya la idea de la existencia de ajustes fisioldgicos
adaptativos. Efectivan'lente, la D,, de las dietas de aclimatacién no muestra una relacion
significativa con la proporcion de carbohidratos en la dieta. Paralelamente la
digestibilidad de la dieta HC+ depende de la dieta de aclimatacion lo que concuerda con

b

la hipdtesis de costos de aclimatacion (Figura 41). En O. degus no existen diferencias
entre ambas funciones, lo que aparentemente concuerda con lo esperado para las especies

de habitos alimentarios especialistas. Lo mismo sucede al analizar cada uno de los

componentes de la dieta.

Como era de esperar, la digestibilidad de proteina depende del porcentaje de
prc’)teﬁla en la dieta de aclimatacién, y lo contrarioc ocurre .con la digestibilidad de
carbohidratos solubles (Figura 42). De esta manera, la existencia de costos de
aclimatacidn expresados como un compromiso entre digerir distintos componentes de la

dieta (e.g. proteinas, carbohidratos) estd relacionado con la norma de reaccion de las

caracteristicas digestivas y su grado de flexibilidad.
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Q. degus, un animal descrito como especialista que presenta una norma de
reaccién de pendiente nula para todas las caracteristicas digestivas analizadas, no
presenta costos evidentes asociados a la aclimatacidn a dietas de distinta composicion
quimica. Segin el modelo planteado (véase Figura 1) se esperaba que los organismos
generalistas fitesen mas plasticos en la etapa adulta y presentasen asi una norma de
reaccién con mayor pendiente que un organismo especialista. Esta situacion se cumple
parcialmente, ya que P. darwini presenta una norma de reaccion de la funcién digestiva
con pendiente distinta de cero y con cierta capacidad de flexibilidad en cuanto a las
cara::teristicas morfologicas y completamente en lo que se refiere a la capacidad
hidrolitica. Asi, esta especie puede minimizar los costos de aclimatacion si se reaclimata a
la nueva condicién ambiental, en este caso una nueva dieta (véase Figura 50). El caso de
Q. degus corresponde a lo esperado para especies de habitos alimentarios especialistas.
La ausencia de plasticidad digestiva, tanto morfologica como fisiologica (enzimas
digestivas) en la etapa adulta. junto con una norma de reaccién de pendiente nula
determina que esta especie no esté sujeta a los costos de aclimatacién presente en P.
darwini. Usando el lenguaje de la biologia evolutiva, si las variaciones en la dieta o en la
composicion de nutrientes es muy baja, el organismo percibe al ambiente como grano fino
(sensu Levins 1968), y la. seleccién natural debiera favorecer la expresion de “no-
plasticidad” (rigidez fenotipica). Sin embargo, surge una discrepancia con lo
estrictamente esperado segiin el modelo planteado en la Figura 1B y 1D. Efectivamente la

norma de reaccion nula e inflexible de 0. degus no aparece como una respuesta posible

de un organismo especialista. Sin embargo, esta posibilidad estd implicita en el modelo
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(véase Figura 1B), en el cual se plantea que la magnitud de la pendiente de la norma de
reaccidn en un organismo especialigta seria proporcional a la magnitud de la flexibilidad
(fisiologica y morfoldgica) en la etapa adulta. Al no poseer O. degus ningln tipo de
flexibilidad en las caracteristicas del tracto digestivo, es también esperable que no

presente una funcién de la norma de reaccién significativamente distinta de cero (Figura

50),

Posibles Mecanismos Causales de los Costos de Aclimatacion

Una serie de modelos matematicos han sido postulados para predecir o Janalizar la
funcién digestiva en vertebrados (Sibly 1981, Penry & Jumars 1986). Se ha postulado
que los factores més importantes relacionados con el procesamiento del alimento es el
tiempo gastado en el tracto digestivo, el volumen y el area del tracto digestivo (Martinez

del Rio et al. 1994), junto con la tasa de reaccién especifica que estaria determinado por

los niveles de hidrolisis y transporte de nutrientes (Penry 1993). Con el objeto de explorar -

LS

los posibles mecanismos causales que expliquen la disminucion del desempefio digestivo
cuando los animales son cambiados de dieta, se realizd un analisis multivariado de

regresion  utilizando las variables morfoldgicas y enzimaticas estandarizadas, como

predictor de Dy, y D..
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Los resultados de esta regresién multiple revelan que el largo del intestino
delgado y el largo del intestino grueso dan cuenta de la mayor proporcién de la varianza
de la digestibilidad de la dieta HC-. Las relaciones encontradas revelan que el largo del -
intestino delgado y del intestino grueso tienen un efecto antagénico sobre la digestibilidad
de Ia dieta HC- (véase seccion resultados y Figura 48). Paralelamente, la digestibilidad
de la dieta HC+ depende no solo de Lis y Lig, sino también de la actividad enzimatica y el
area del intestino (véase seccion resultados y Figura 49). Claramente, el efecto
antagénico del largo de las dos secciones del intestino pueden relacionarse con la razén
Lig/Lig. Asi, la dieta HIC- es digerida con mayor eficiencia cuando el Lis es mayor y el L;,
tiene menores valores (cuando la proporcion Liy/Lig es menor), como es el caso de los
animales aclimatados a esa dieta. De esta manera, cuando los animales del grupo HC+
son reaclimatados a la dieta HC-, pareciera haber una disminucién en la razén Liy/Lia,
que junto con el aumento de la actividad de aminopeptidasa-N, podrian explicar el leve

aumento de la digestibilidad en esta dieta.

Sin embargo, el aumento de la digestibilidad no pareciera ser importante, por lo
que los costos de aclimatacion en este caso debieran considerarse como resultado de una
condicién irreversible. Como ya se menciond, la digestién de proteinas requiere mas
tiempo para’que ocurra la hidrélisis y posteriormente la absorcién de sus componentes
(aminoacidos). Asi, el aumento de digestibilidad de proteinas podria lograrse mediante el
aumento del largo del intestino delgado (véase Figura 48) o disminuyendo la ingesta de

materia con el fin de disminuir el tiempo de retencién del alimento (en este caso, el
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tiempo en el intestino delgado). Por el contrario, la digestibilidad de la dieta HC+
dependeria del efecto positivo del largo del intestino grueso y negativo del largo del
intestino delgado. Nuevamente, el efecto antagénico de estas dos secciones del tracto
digestivo indica que la razén Li/Lis es un factor importante que determinarfa en parte el
desempefio digestivo en esta dieta (Figura 49). Concordantemente, los animales del grupo
HC-, cuyo tracto digestivo es caracterizado por ur;a mayor contribucién del intestino
delgado, cuando son reaclimatados a la dieta HC+ aunque no cambian
significativamente la razon Lig/Li, disminuyen el Li; junto con una tendencia a disminuir
el Ljg. Estas modificaciones morfoldgicas podrian contribuir en el aumento de la
digestibilidad de esta dieta, probablemente por el efecto agonista de la disminucién del
largo del intestino delgado y el probable aumento del peso del intestino delgado (que
presenta una tendencia a aumentar en el périodo de reaclimatacién [véase seccién
resultados]), lo que proporcionaria una mayor superficie de absorcién e hidrolisis para
la nueva dieta. Debido a que la actividad de las disacaridasas es independiente de la dieta,
el efecto sobre el desempefio digestivo probablemente sea el resultado de variaciones

individuales que podrian incidir en el nivel de hidrélisis global.

Uno de los aspectos que no se han estudiado en esta tesis, pero que pueden
complementar la explicacién del fexiémeno de reducci6n de digestibilidad que acompafia a
los cambios de dieta, es lo referido a la accién de enzimas producidas por los érganos
ane:;o's al tubo digestivo (e.g. pancreas). Efectivamente, se ha descrito que cuando se ha

mantenido a ratas con una dieta rica en proteinas a Io largo del desarrollo, la actividad de
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amilasg pancreatica disminuye (Houghton et al. 1983). Ademas, cizando estos animales

son cambiados de una dieta rica en proteinas (80%) a una dieta con un contenido menor
(similar al de las dietas experimentales de esta tesis [22%]), las cantidades de zimdgenos
de amilasa disminuye notoriamente. Esto probablemente se deba a un desajuste
metabolico, producto del cambio brusco en la cantidad de aminoacidos disponibles para
la sintesis de proteinas (Schik et al. 1984). Esta situacion podria explicar en parte la
disminucién de la digestibilidad de la dieta HC+ en animales cambiados de HC- a HC+,
aun cuando las disacaridasas no presenten mayor variacién. Esto probablemente se deba
al hecho de que la cinética de disminuci6n de las disacaridasas per efecto de la dieta es
considerablemente més lenta que la de sintesis de disacaridasas (véase Biviano et al,
1993) y probablemente respondan en forma: mas lenta al desajuste metabolico antes
mencionado. Por otra parte, Keroua & Belleville (1981) documentan que ratas
aclimatadas a dietas baja en proteinas disminuyen los niveles de secrecion y de actividad

!

enzimatica pancreéticas, y ain cuando la reaclimatacién a.una dieta con mayor cantidad

de proteina tiende a recuperar los niveles de actividad normales, después de 18 dias no se
recuperan completamente. Este fendmeno podria actuar en conjunto con los fenémenos
de cambios morfologicos, y explicarfa la disminucion de la digestibilidad de la dieta HC-

en animales del grupo HC+,

Es interesante que atin cuando los niveles de disacaridasas recuperan los niveles
normales para la dieta HC- en 15 dias (grupo HC-HC+) la actividad de enzimas

proteoliticas pancreéticas (e.g. tripsina) no se recuperan si no hasta después de 18 dias.
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Este hecho podria explicar la recuperacion incompleta del desempefio digestivo en el
grupo reaclimatado a la dieta HC-. Efectivamente, ia actividad de aminopeptidasa-N es
una condicidén necesaria pero no suficiente para la degradacion de proteinas, debido a
que los substratos de esta enzima son dipéptidos, los que se liberan al lumen del intestino
por la accion de otras proteasas, tales como la tripéina (Johnson 1977, Vonk & Western

L]

1984).

Finalmente, la degradacién eficiente de los substratos dietarios depende de Ia
morfologia digestiva, especialmente el largo del intestino, que probablemente determina
el tiempo al cual el alimento ;sté sujeto a las transformaciones quimicas de manera de
poder ser degradado y absorbido por los enterocitos. Paralelamente, la accién de las
enzimas constituyentes de la chapa estriada de los enterocitos requieren de la accién
previa de enzimas secretadas por otros organos del sistema digestivo (e.g. pancreas), de
manera que la deficiencia de cualquiera de estas actividades determinara una disminucion
en la digestibilidad de los sub;tratos especificos. Asi; los cambios fenotipicos producidos
por la aclimatacién a nivel de la morfologia y bioquimica digestiva determinan la

magnitud de los costos de aclimatacién tanto como su reversibilidad.
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CONCLUSIONES

Aun cuando existe un claro efecto de costos de aclimatacion a dietas de distinta
composicion quimica, expresado como una disminucion en el desempefio digestivo, éstos
deben ser analizados cuidadosamente en términos de.sus consecuencias ecolégicas. Es
posible que una disminucion en el desempefio digestivo de los individuos de P. darwini,
expresado tanto a niveles inmediatos como de mediano plazo (8.7% y 5.5% para los
animales aclimatados a HC+ y HC- respectivamente), no sean relevantes si es que los
animales son capaces de aumentar la ingesta de alimento, manteniendo un balance
energético y nutricional positivo. Sin embargo, una respuesta general que involucre
cambios en la cantidad de alimento consumido, cambios en el cuociente energético, junto
a cambios en la digestibilidad aparente, tienen un importante efecto sobre el balance
energético general. Estos costos podrian ser cruciales en ambientes con marcada
estacionalidad en la disponibilidad de recursos, o bien, en situaciones de cuello de botella

nutricional en que la disponibilidad de recursos tréficos sea limitante.

Resulta claro‘ que cambios fenotipicos producidos por aclimatacion o
aclimatizacién en un ambiente particular, puede ser ventajoso si la plasticidad fenotipica
ha sido seleccionada durante la historia evolutiva del organismo. Sin embargo, los
resultados de esta tesis sugieren fuertemente que es necesario ser cautelosos en definir
cada cambio fenotipico en el tracto digestivo (y probablemente en otras ;/aﬁables

morfoldgicas y fisiologicas) como “adaptativo” sin tomar en cuenta los posibles costos
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que la aclimatacion pueda presentar, especialmente cuando la aclimatacién se establéce a
lo largo de la ontogenia. Paralelamente, esta tesis sugiere que tanto los costos de
aclima{acién como el posible valor adaptativo dependeran de la escala temporal y de
organizacion a la cual se analiza el fenémeno. Por ¢jemplo, el analisis del desempefio
digestivo inmediato (digestibilidad aparente) sugiere que no existiria ninguna ventaja
adaptativa de la aclimatacion a dietas de distinta composicién quimica. Sin embargo, si el
andlisis se extiende a la tasa de consumo y a [a tasa de entrada de energia, segiin criterios

de optimizacién de la funcién digestiva, pareciera ocurrir un fenémeno de plasticidad

adaptativa.

Como era de esperar, la existencia de los costos asociados a la aclimatacion
dependen de la plasticidad de las caracteristicas morfologicas y fisiologicas involucradas
en el proceso digestivo. Como se ha discutido anteriormente, las diferencias en la norma
de reaccién de dichas variables determinan la magnitud de los costos como. su
reversibilidad. De esta manera, las especies que poseen plasticidad a nivel de las
caracteristicas digestivas, junto con ser capaces de flexibilizar sus habitos alimentarios
con respecto a la abundancia y/o disponibilidad ambiental, estan sujetos a suffir los costos
de aclimatacién, especialmente cuando la aclimatacion o aclimatizacion se produce con

respecto de una variable ambiental poco frecuente o inusual.

El objetivo fundamental de esta tesis fie estudiar los cambios producidos por la

aclimatacion a dietas de distinta composicion quimica desde una perspectiva de los costos
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que este fendmeno tiene asociado. Debido a que dichos costos pueden manifestarse a
distintas escalas temporales y de organizacion biologica, y pueden tener consecuencias
sobre la adecuacion biologica de un organismo, la aproximacién aqui realizada
probablemente sea un primer paso en la comprension de las consecuencias ecoldgicas y
evolutivas de este fendmeno. Por ahora, queda bastante claro que el fendmeno de
aclimatacion a diferentes dietas tiene consecuencias inmediatas sobre el estatus
nutricional, metabolico y probablemente conductual (Figura 52} de los organismos, lo
que seguramente ha incidido en la evolucién de las- distintas-formas de plasticidad
fenotipica. Es posible que las conclusiones aqui expuestas permitan en el futuro la
formulacion de hipotesis que apunten al estudio de dicha problematica, probablemente
incorporando variables que estimen directamente estimaciones de adecuacién biologica,
seleccion fenotipica o variabilidad genética asociadas a los fendémenos de plasticidad

fenotipica.
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Figura 52.- Esquema explicativo de los efectos de la aclimatacion a dietas de distinta eomposicién quimica en roedores.
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