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RESUMEN

Como problema ecofisioldgico general senalo que en
micromamiferos, la termorregulacidén tiene una primera
prioridad en la wutilizacidén de la energia. Cuando esta
necesidad se cumple la energia puede ser asignada a otras
funciones como crecimiento y reproduccién. El nivel de gasto
energético puede ser afectado por factores ambientales
biéticos y abidticos. Asi, en el Capitulo I concluyo que en
los peguehos cricétidos sudamericanos el nivel de gasto de
energia esta primariamente asociado al tamafio corporal, Jjunto
a esto sefialo que la dieta mixta gue poseen les permite
mantener la endotermia (el promedio de BMR en las 17 especies
estudiadas corresponde a 110.2% del esperado por la relacidn
de Kleiber). Ademéds muestro las primeras evidencias que
indican gque el sopor en alguncos micromamiferos sudamericanos
o esta asociado & una relacidn filogenética cercana de estos
roedores sino que probablemente 2 la interaccidn entre un
peqguenc tamano v una baja tasa metabdlica basal. Por otra
parte, al estudiar la capacidad termorreguladora maxima de
roedores en relacidn al clima (Capitulo 11} muestro unz alta
correlacicn entre ambiente térmico y parametrcs energéticos
maximos (p < 0.001). Asi. por ejemplo los micromamitferos que
habitan climas frios poseen altos diferenciales térmicos

maximos pesco-independientes comparados con los de climas




tropicales. Sehalo ademas gue es posible predecir los limites
térmicos de la distribucidn gecgrafica de los micromamiferos.
Sin embargo, a pesar de esto, los micromamiferos poseen
mecanismos conductuales de evasidén de las demandas térmicas
(Capituleo III). Al evaluar el efecto gque tienen la temperatura
ambiente, el agrupamiento social y el uso de nidos sobre el
gasto de energia en P. darwini, se observa gque estos
mecanismos conductuales producen un significativo ahorro de
energia (hasta mé&s del 70% en la condicidén optima) lo que
permite la mantencidén de 1la temperatura corporal bajo
situaciones térmicas temporalmente inhdspitas. Sin embargo,
dependiendo de las caracteristicas fisioldgicas de la especie
estudiada notamos qgue estas pueden poseer una libertad
térmica positiva que le permita hacer un uso total del
ambiente térmico sin restricciones conductuales (Capitulo IV).

Para el caso de G. griseoflavus estudiadoc en esta tesis, =se

observa que el rango térmico ficsioldgico de esta espec

=

e es

mayor que el rango térmico estacional de su ambiente.
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ABSTRACT

As a general ecophysiological problem, in this thesis it
is suggested that in small mammals, thermoregulation is the
first priority for use of available energy. Once these needs
are met the energy'may be allocated to other functions such as
growth and reproduction. However, the magnitude of energy
expenditure may be affected by biotic or abiotic enviromental
factors. Thus, in Chapter I, I show that for the small South
American cricetids, the magnitude of energy expenditure is
primarly related to their body size, furthemore 1 pointed out
that their mixed diets allow these rodents to maintain an
effective level of endotermy (the mean BMR of the 17 studied
species was 110.2% of the expected according to Kleiber’s
relation). Furthermore, 1 demonstrate, for the first time,
that the torpid state in some Southamerican small mammals 1is
not associated with a close filogenetic relationship but seems
to be the result of the interaction between a small body size
and low BMK. On the other hand, when we studied the maximum
thermoregulatory capacities of rodents in relation to climate
(Chapter I1), I found & high correlztion between thermal
environment and maximum energetic parameters (p < 0.001). Thus
small mammals living in cold climates have high weight-

independent maximum thermal differentizl compared +to with
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those

point

mammals

inhabiting tropical or intermediate environments. 1
out that the thermal distribution limits of small

can be predicted. However, small mammals do have

behavioral mechanisms of evasion of high thermal demands

(Chapter I11). In evaluating the effects of ambient

temperature, huddling and nest use on the energy expenditure

of P.

darwini, I noted that these effects resulted in

significative energy savings (up to over 70% in optimal

conditions) that allowed them to sustain the normal level of

body temperature during temporarly harsh situations. However,

depending on the physiological characteristics of the studied

species, I also found that they can have a positive thermal

freedom +that allow to use the full thermal enviroment without

thermal restrictions (Chapter 1IV). In the case of G.

griseoflavus, 1 found that its physiclogical thermal range was

larger that its natural seasonal thermal range.

xvi



INTRODUCCION GENERAL




Historia y a&mbito de la fisiologia ecolébgica.-

La fisiologia ecolébégica tiene su origen en la fisiologia
comparada la cual deriva de la fisiologia de sistemas (Tracy &
Turner 1982, Jorgensen 1983); estéd formada por un conjunto de
principios tomados de la ecologia y la teoria de la evoluciédn.

Como la ecologia estudia principalmente poblaciones,
comunidades vy ecosistemas, vy la fisiologia se concentra en el
estudio de los individuos como limite superior de organizaciodn
(Spotila & Standora 1985), 1la fisiologia ecoldgica constituye
un puente que une estas disciplinas, considerando las

*
adaptaciones (sensu Laecke 1964) gque se manifiestan en
procesos ecoldgicos como forrajeo, seleccidén de habitat,
depredaciédn, dindmica de poblaciones v distribucidn
geografica.

La fisiologia ecoldgica, por su origen, esta
operacionalmente ligada con la fisiologia comparada, no en
los objetivos ©pero si en los aspectos metodoldgicos v
analiticos (comparativos). El método comparative permite

confrontar los mecanismos de la adaptacidén animal en varios

* "La interaccidén entre los organismos y su ambiente es un
antiguo pero importante problemz en biologia. Los organismos
responden & los cambios ambientales de diferente forma, de
acuerdo al tiempo que dure el cambioco y de acuerdo a la
magnitud de éste. Aquellas alteraciones que favorezcan la
sobrevivencia en un ambiente cambiante se consideraran como
adaptativas. Las variaciones adaptativas de los organismos

pueden estar determinadas genéticamente o pueden ser inducidas
ambientalmente”
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ambientes bidéticos y fisicos. Asi, en muchos casos es posible
estudiar las mismas funciones en diferentes grupos animales, &
menudo como resultado de historias evolutivas distintas, o
diferentes funciones en organismos taxondémicamente
relacionados como producto de situaciones ambientales
divergentes (Schmidt-Nielsen 1979, Gordon 1982).

Uno de los principales valores de la aproximacidn
fisioldégica a las relaciones ecolbdgicas esta dada por
observaciones que son cuantitativas y gue estan basadas en
leyes de la fisica. Luego las relaciones entre un organismo y
su ambiente bidtico y abidético pueden ser analizadas desde un
punto de wvista también cuantitativo, realizando aportes a
otras &reas del conocimiento como la ecologia de poblaciones y
de comunidades.

Los ©procesos vivos de los animales dependen de un balance
dindmico entre energia ganada y ©perdida. Una de las
disciplinas ecofisioldgicas conocida como bioenergética
permite estudiar las tasas fisioldgicas asociadas con flujos
de materia y energia en los individuos y sus consecuencias a
nivel de las poblaciones y de las comunidades. En este caso la
biocenergética se preocupa de establecer cédmo los animales se
alimentan, digieren, asimilan y asignan la energia obtenida.

Townsend & Calow (1981), Sibly & Calow (1986) entregan el
marco tedrico de la fisiologia ecoldgica para el estudioc de
los seres vivos, presentando a los organismos como sSistemas

transformadores de recursos y abiertos al flujo de materia ¥y




energia.

El modelo de estos autores presenta a un organismo cuyo
genotipo especifica la estructura del fenotipo y su modo de
accién. Las restricciones ambientales, las caracteristicas
propias y el modo de accidén de este fenotipo seran vitales en
la replicacién hacia un nuevo organismo viable. Es decir, dado
que ciertas caracteristicas del fenotipo se relacionan con
situaciones ecoldgicas particulares, es necesario comprender
los fendmenos funcionales y estructurales gque lo hacen mas
apropiado para la replicacidén del genotipo.

Dentro de este marco, el estudio de 1la cantidad de
materia (masa de los organismos) que interactiia con el
ambiente es de primera importancia en fisiologia ecolégica,
pues, considerando como punto focal al individuo, el tamafio
corporal determina la escala a la cual los organismos hacen
uso de los recursos y determina ademéas sus propias
restricciones. Ademéds y dentro del marco tedrico presentado
por Townsed & Calow (1981) y ©Sibly & Calow (1986), es
necesario comprender los factores que determinan la
efectividad congue los recursos son capturados (obtenidos),
transformados y asignados. En relacidén a esto ultimo, también
en necesario clarificar porgué ciertas demandas metabdlicas
tienen prioridad sobre otras y cdmo estas demandas cambian con
el tamafio y las caracteristicas morfo-funcionales de los
organismos.

Por Gltimo, considero gue las preguntas acerca de como
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opera este sistema transformador de recursos?, scuales son
las consecuencias fisioldgicas, ecolbgicas y evolutivas de

este operar? vy dado gue ciertas restricciones son inherentes
a la estructura de los organismos vivos ¢cuédles son los
mecanismos de asignacién de energia y qué prioridad tienen en
diferentes ambientes? son las grandes interrogantes v
problemas de la fisiologia ecoldgica, constituyendo el ambito

central de estudio de esta disciplina.

Objetivos generales y proposiciones de esta tesis.-

En esta tesis se propone el estudio de aspectos
energéticos de la fisiclogia ecoldgica de un sistema
transformador de recursos: un mamifero de tamafio corporal

pequefio. En la mayoria de los tépicos de esta tesis se toma a
los procesos de transformacidén de energia como punto
unificador en biologia (Gates 1862) v al estudio de las
consecuencias fisioldgicas vy ecolbgicas del tamafio corporal
como problema de primera importancia (ver argumentos en la
primera parte de esta introduccidn general).

En este sistema animal en equilibrio estacionario y de
acuerdo a la primera ley de la termodinémica, la energia de
entrada debe ser igual a la de salida (Kleiber 1961, Calow
1987). Los parédmetros interactuantes en este balance
energético pueden ser conceptualizados en un modelo como el

gue se muestra en la figura 1.



FACTORES AMBIENTALES
Bibéticos y Abidticos

d l

ENERGIA ENTRADA = ENERGIA SALIDA
1 l |
Asimilaciodn ... e
1 . -Metabolismo
. energético )
Alimento . TERMORREGULACION 4 -Conductancia .
) térmica
-Conducta
-Sopor
Disponibilidad !

[————~~—- Alimentacidn

Crecimiento Adecuacién
Reproduccién Biolégica
Almacenamiento
Figura 1.- Modelo conceptual de Dbalance energético en
pequenios mamiferos. Las flechas continuas desde

energla de salida indican la cascada de prioridades
en la asignacidén de energia. Modificado de Wunder
(1878), ver texto.




De acuerdo con Wunder (1978), en mamiferos de tamafo
corporal pequefioc (con altas demandas energeticas peso-
especificas), el gasto de energia deberia ser necesariamente
asignado con ciertas prioridades, dentro de las cuales
termorregulacidn ocuparia la méas alta jerarquia. La
endotermia-homeotermia, como todas 1las otras formas de
homeostasis estid limitada por restricciones estructurales,
principalmente en estos animales con baja inercia térmica, ya
sea en temperaturas ambientes extremadamente bajas, més allé
de las cuales la temperatura corporal no puede ser mantenida,
como a temperaturas suficientemente altas, donde la
temperatura corporal aumenta Jjunto con 1la temperatura
ambiental (Dill et al. 1964, Whittow 1971, Precht et al. 1873,
Prosser 1973).

La mantencién de la temperatura corporal dentro de un
determinado rango de temperaturas ambientales implica
necesariamente una variacién en el diferencial térmico entre
cuerpo y ambiente, lo gque en si mismo implica variacidn en
las tasas de ganancia y pérdida de energia caldrica, las que
bajo diferentes regimenes térmicos podrian ser limitantes en

la asignacién de energia a otras funciones como crecimiento y

reproduccidn.
Entonces, si un mamifero no regula su temperatura
corporal dentro de ciertos margenes (primera prioridad), no

seria capaz de realizar otras actividades vitales en la

perpetuacién de los individuos y de la poblacidén. Le seguiria



en importancia la energia canalizada hacia alimentacidn, que
es la Gnica via de retroalimentacidén que se traduce en energia
ganada para todas las otras funciones. Cuando estas dos
necesidades se cumplen, la energia remanente podria ser
asignada a reproduccidén, crecimiento y almacenamiento como se
indica en la figura 1.

Luego, dentro del marco tedrico de la fisiologia
ecoldgica y dentro del principio de jerarguia en la asignacidn
de energia 1los objetivos de esta tesis estéan orientados a
lograr aportes tedricos y experimentales que ayuden a
comprender: a) como los mamiferos de pequeho tamafio (con altos
requerimientos energéticos peso-especifico y baja inercia
térmica) responden a las demandas térmicas impuestas por el
medio, b) como las caracteristicas fisioldgicas de los
organismos se relacionan con su ambiente bidtico y abidtico
(e.g. hédbitos alimentarios, temperatura ambiente) y, ¢) como
las capacidades energéticas de los peguefios mamiferos se
relacionan con la distribucidén de organismos en su ambiente

natural.

Objetivos especificos. -

El objetivo especifico de esta tesis es estudiar los
mecanismos de termorregulacidn y sus consecuencias ecolédgicas
en mamiferos de pegueho tamafio corporal, a través del estudio

comparativo de las demandas (principalmente térmicas)




impuestas por el ambiente, habitats, héabitos alimentarios y
conducta de los animales.

Dentro de este contexto resalta la necesidad de responder
algunas de las siguientes preguntas especificas: (Como afectan
el tamafio corporal, hébitos alimentarios y habitat al gasto de
energia de los micromamiferos?, (Cuales son sus limites de
endotermia? y ¢Hasta que punto pueden sobrepasarse estos
limites por el uso de mecanismos conductuales y cuales son sus
costos?.

El ambiente +térmico deberia necesariamente limitar 1la

distribucidén de estos animales de pequefio tamaho, afectando
sus niveles de termorregulaciédn, tasas de actividad vy
adquisicién de energia para crecimiento y reproduccidn,

provocando la exclusidén de especies de determinadas 4&reas
geograficas o la mantencién de ellas con bajos tamanos
poblacionales (Es posible predecir o al menos explicar limites
térmicos de distribucidén en micromamiferos usando modelos
ecofisioldbgicos?, ;Pueden los micromamiferos evadir las
presiones térmicas extremas impuestas por el ambiente? y si
efectivamente pueden ¢(Cébmo y cuales son los mecanismos que
permiten esta evasidén y cuales son sus consecuencias?. Se

intentard responder estas preguntas en el transcurso de este

trabajo.

Hipdétesis. -

Dado que en términos absolutcs, los mamiferos peqguefios



10

comen menos, viven menos y poseen una inercia térmica mas baja
gue los de mayor tamafio, y en segundo lugar, dado que la unica
via de entrada de energia en estos animales proviene del
alimento (ver Fig. 1); pretendo poner a prueba en el capitulo
I la siguiente hipdtesis: Los mamiferos pequefios, con altas
demandas energéticas peso-especificas y con dietas mixtas,
presentarédn un gasto de energia basal similar a los esperados
para su tamafio (Kleiber 1961), como un mecanismo de mantenciodn
de la endotermia o de un diferencial térmico positivo con el
ambiente; en caso contrario los niveles basales de gasto de
energia deberan ser diferentes de los esperados para el tamano
de los animales y entonces presentaran mecanismos de evasidn
al alto costo de la endotermia como: termorregulacidn
conductual, abandono de la endotermia (sopor obligatorio y/o
facultativo) o altas tasas de ingesta de alimento. Ver
capitulo I: Energética de roedores cricétidos Sudamericanos
(en prensa en Comparative Biochemistry and Physiology).

Dado que los factores térmicos del ambiente determinan el

nivel de gasto de energia (ver en Fig. 1 como factor ambiental

abidético) y los pequefios mamiferos poseen baja inercia
térmica, se somete a prueba en el capitulo II la siguiente
hipbétesis: Los mamiferos pequefios con alto gasto de energia

peso-especifico presentardn una fuerte relacidn entre sus
capacidades de mantener un alto diferencial térmico entre
cuerpo y ambiente con el tipo de macroambiente gue ocupan en

la naturalezaz; en caso contrario estos animales no podrén
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hacer uso irrestricto del espacio térmico y deberéan presentar
mecanismos de evasiodn.

Se espera que la relacidén entre tamafio corporal y los
diferentes diferenciales térmicos méximos de las especies sea
un buen predictor de los limites térmicos de distribuciodn
geografica y al mismo tiempo un modelo para someter a prueba
hipbtesis sobre limitaciones de rangos geograficos
distribucionales por efecto de la temperatura. Ver capitulo
11: Tasa metabdlica méxima en roedores: problemas fisioldgicos
v consecuencias ecoldbgicas en limites distribucionales
(sometido a Functional Ecology).

Los estudios en fisiologia ecoldégica han eludido en
general los fendmenos conductuales de termorregulacidén de los
animales como mecanismos de ahorro de energia y sus
consecuencias en 1la sobrevivencia y perpetuacidén de los
individuos y poblaciones.

Dado gque los fendmenos de produccidén y pérdida de calor

deberian ser producto de un balance entre mecanismos
fisioldgicos y conductuales de termorregulacidn, se somete &
prueba en el capitulco III la siguiente hipdtesis: dado el

alto gasto energético peso-especifico de estos mamiferos,
estos podrian modificar su balance de energia minimizando la
pérdida de calor por termorregulacidén conductual (e.g.
construccidédn de nidos, agrupamiento social), permitiendo

asignar energia a otras funciones; en caso contrario estos
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animales deberian poseer una capacidad fisiolégica de
produccién de calor suficiente gue 1les permita no soélo
mantener una independencia térmica con el ambiente sino que
ademés la energia suficiente ©para otras actividades. Ver
capitulo III: Termorregulacidén conductual en Phyllotis darwini
(Rodentia: Cricetidae): efecto de la temperatura ambiente, uso
de nidos y agrupamiento social sobre el gasto de energia (en
prensa en Revista Chilena de Historia Natural).

Por Gltimo y en relacidn directa con la hipétesis
mencionada anteriormente, se somete a prueba en el capitulo IV
la siguiente hipétesis: el grado de dependencia de respuestas
conductuales de micromamiferos podrd ser nula si la capacidad
fisioldégica +térmica del animal copa o excede 1los extremos
estacionales térmicos del ambiente, en caso contrario el wuso
del ambiente térmico sera restringido (en Comparative
Biochemistry and Physioclogy 8T7A: 257-258, 1987).

Un desarrollo y fundamentacidn més amplia de los
problemas especificos e hipdétesis planteadas, se presentan en

los capitulos pertinentes.

Modo de accidén y perspectivas de esta tesis.-

Mencionado ya el gquehacer de la fisioclogia ecolégica ¥y
las intenciones de esta tesis deseo hacer notar gque gran parte
de los anidlisis y puesta a pruebz de las hipétesis planteadas

en esta disciplina y en esta tesis en particular se basan en
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correlaciones, expresadas por medio de ecuaciones alométricas
entre una variable dependiente y el tamafio del cuerpo. Es
conocido que estas ecuaciones describen fendmenos considerados
como causas y efectos a la vez (Schmidt-Nielsen 1975, Peters
1983, Calder 1984). Evidentemente, al trabajar principalmente
en base a este tipo de ecuaciones alométricas hay gue tener en
cuenta las limitaciones de ellas y la dificultad que significa
separar causa de efecto y correlacidén de causa.

Una de las criticas més fuertes que se le pueden hacer
a las relaciones de tamafio corporal es su falta de precisidn.
Esto es debido a que este tipo de relaciones provienen de
descripciones estadisticas, siendo estas menos precisas que
los datos individuales.

Ademés, los experimentos en fisiologia ecoldgica se basan
principalmente en la determinacidén de las capacidades de los
animales para responder a situaciones experimentales
determinadas (e.g. recursos alimentarios, térmicos, hidricos)
y se realizan 1inferencias respecto de sus consecuencias
ecoldégicas. ©Sin embargo, siempre deberi tenerse en cuenta que
los animales en su ambiente natural estidn sometidos a
condiciones variables (conductuales, estacionales u otras) por
lo que las determinaciones de laboratorio pueden ser
subestimaciones o sobrestimaciones de 1lo Qque ocurre en
condiciones naturales (Rosenmann 1974, Nagy 1987). Incluso,
considerando los aspectos conductuales en los estudios

ecofisiolégicos es nmnecesario advertir que el ambiente es
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variable. Existen fluctuaciones circadianas y <circanuales
tanto en el ambiente bidtico como abidtico (Cloudsley-Thompson
1961), que sdé6lo se han tratado tangencialmente en este tipo de
estudios y que evidentemente tendrén efectos maltiples sobre
los animales y su relacién con el medio. Junto a las
variaciones del ambiente y su efecto sobre los organismos,
ademas hay que considerar que en los animales también ocurren
variaciones en funcidén del tiempo (e.g. edad), o© que una
determinada variabilidad fisioldégica en una misma especie pero
en poblaciones separadas geograficamente, pueda deberse a
variabilidad genética y no al efecto del ambiente.

Sin embargo, y de acuerdo con Peters (1983), la
generalidad de las relaciones de tamafio corporal, su origen
empirico, y la posibilidad que tienen de ser sometidas a
prueba en forma cuantitativa las convierten en hipdétesis

podercsas, realistas y predictivas.

Luego, para cualguier aproximacidn en fisiologia
organismica y en ecologia, y para este trabajo de tesis en
particular, se acepta qQue las relaciones alométricas

constituyen un modo de accidn cuando no existe el conocimiento
especifico respecto a un problema, y al mismo tiempo otorgan
un esténdar de comparacidén cuando se posee el conocimiento
especifico. Este tipo de aproximacidédn se seguiréd en esta
tesis.

Independientemente de la masa de datos sobre aspectos
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energéticos y conductuales de peguefios mamiferos que se

entregan en esta tesis, las relaciones entre gasto de energia
desde basal a méximo y tamafio corporal, son las primeras que
se publican y permitiridn predecir y someter a prueba en

forma cuantitativa teorias ecoldgicas y fisioldgicas en estos
mamiferos.

Finalmente, clarificados 1los problemas y preguntas en
fisiologia ecolégica, los problemas, objetivos e hipdtesis de
esta tesis, y manteniendo en mente los puntos a favor y en
contra de los métodos y técnicas en esta disciplina, presento
a continuacién la descripcidén y andlisis de los aspectos que
considero mé&s relevantes de la fisiologia ecolédgica de

pequefios mamiferos.
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INTRODUCCION
Diversos factores afectan el gasto de energia en
mamiferos, incluyendo el tamafio corporal, filogenia, clima

vy habitos alimentarios (McNab 1986, Elgar & Harvey 1987);
pero entre estos el tamafio corporal (W) se destaca como el de
mayor importancia (Kleiber 1961). Este ultimo autor demostro
que la tasa metabdlica basal (BMR) en mamiferos es
proporcional a W0-75 , consecuentemente la tasa basal peso-
especifica es proporcional a w-?-25 Recientemente, se ha
sehalado que existe una relacién alométrica para BMR en
mamiferos proporcional a W-0.67 que actua como limite
inferior, separando aquellas especies que regulan su
temperatura en forma precisa de aquellas gque entran en sopor
diario obligatorio (McNab 1983).

Otros de los factores mencionados que afectan y modifican
el nivel de gasto de energia son el ambiente térmico y 1los
hébitos alimentarios. El efecto del ambiente térmico se ha
demostrade principalmente en especies de tamaho corporal
grande, tanto &rticas como tropicales (Scholander et al.
1950), en especies del desierto (Schmidt-Nielsen 1979,
MacMillen 18983, Hinds & MacMillen 1985) y en organismos
cavicolas (MacMillen & Lee 1870, Contreras 1986). EIl
ambiente térmico afecta principalmente al diferencial de

temperatura entre el animal y su ambiente, determinando el

gasto de energia como también en parte la cantidad y tipo de
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alimento disponible. Por otra parte, los hdbitos alimentarios
pueden influir apreciablemente en el gasto de energia (McNab
1986). Por ejemplo, los gquirdépteros insectivoros
independientemente de su tamafio, tienen BMR comparativamente
bajas y una propensién a entrar en sopor diario, sin embargo,
aguellos frugivoros o nectarivoros tienen tasas basales altas
y los que poseen dietas carnivoras, hematéfagas o mixtas
tienen a su vez tasas intermedias (McNab 1969). Estas
variaciones de la tasa basal han sido explicadas como
respuestas a la disponibilidad de alimento del ambiente. Asi,
la baja tasa metabdlica basal de los microquirépteros
insectivoros se considera como una adaptacidn a la variacidn
estacional en la disponibilidad de insectos voladores, en
contraposicién, a la disponibilidad ambiental de frutos o
nectar en ambientes tropicales que es de mayor constancia y
gque se correlaciona con las altas BMR de los guirdpteros con
rangos de distribucidn tropical.

FPor otra parte, también se ha observado una reduccidn en
la tasa Dbasal en correlacidén con la fraccidn de hojas en 1la
dieta de mamiferos folivoros (McNab 1878). Esta reduccidn

podria reflejar un bajo nivel nutritivo de las hojas o 1la

presencia de compuestos tdéxicos. Ademés se postula que podria
estar asociada a la vida sedentaria de estos mamiferos. Junto
a esto, los mamiferos mirmecdfagos tienen también bajas tasas

basales (McNab 1984). Estas tasas bajas se han explicado como

resultado de la ingestidn de detritos junto con el alimento,
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el cual posee bajas densidades caldéricas, o bien ser el
resultado de la variacidén temporal y espacial del alimento o
finalmente por 1la presencia de defensas quimicas de las
hormigas y termitas. En definitiva parece ser que varias de
las propiedades del alimento pueden limitar la ganancia de
energia y consecuentemente el gasto.

Por otra parte, Elgar & Harvey (1987) sefialan que muchas
de las correlaciones entre dieta y tasa metabdélica basal
pueden ademéds ser explicadas por las asociaciones taxondémicas
de los mamiferos, contrariamente a lo mencionado por McNab
(18986), quién asigna poca relevancia a la filogenia. Respecto
de esta discucidn, considero que ambos grupos de autores se
malinterpretan mutuamente, pues los trabajos son
complementarios y dan una visién integral de estos fendmenos.

Claramente entonces, parece existir una marcada variacién
en el gasto de energia y nivel de endotermia en relacidn a la
combinacién e interaccidn entre tamafic corporal, ambiente
térmico, hébitos &alimentarios y asociaciones taxondmicas de
los mamiferos (siendo probablemente el més importante el
tamafio corporal). Sin embargo, dado que éste andlisis se ha
realizado principalmente en animales con hébitos alimentarios
especializados, como hipbétesis postulo que mamiferos pequefios
(con altas demandas energéticas peso-especificas) y con dietas

mixtas debiesen presentar respuestas intermedias a 1

o
n

senaladas para los mamiferos especialistas, como una forma de

mantencidén de la endotermiz.
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Dado que los roedores Cricétidos Sudamericanos se
caracterizan por un tamafio corporal relativamente pequertio,
alta diversidad especifica (esta familia agrupa la mayor parte
de las especies de roedores Sudamericanos (Reig 1984)),
cortos periodos de gestacidén, un nUimero de camada grande y una
alta diversidad ecoldgica tanto en habitats como en hébitos
alimentarios (Hershkovitz 1962), parece ser el grupo
taxonémico adecuado para poner a prueba laz hipdétesis planteada
anteriormente.

E1l objetivo central de este capitulo es estudiar 1la
energética de estos Cricétidos en funcidn del tamaho corporal,
hédbitos alimentarios y habitat, incluyendo el estudio de sopor
en las especies mas pequefias. Este aspecto me parece de
particular interés puesto que se ha inferido que la ausencia
de sopor en roedores Sudamericanos se debe a gque han derivado
en un tiempo evolutivo cercano, Yy gque el sopor es un caracter
primitivo (Mares 1985). Esta visidn seria incompatible con el
argumento que sehala que la interaccidén entre un tamano
corporal pegueno v una baja tasa metabdlica basal
independientemente de la filogenia (McNab 1983) seria la
responsable del sopor en micromamiferos, para lo cual se han
publicado 1las ©primeras evidencias (Bozinovic & Rosenmann
18988). Aportes que ayuden a dilucidar esta controversia
constituyen un segundo objetivo de este trabajo y es lo que se

hard en este capitulo.

o
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MATERIAL Y METODOS

Los individuos adultos de
capturados en diferentes épocas
las localidades y habitats que
escogieron animales cuyo peso

para cada especie, para lo

cada especie estudiada fueron
del afio con trampas Sherman en
se indican en la Tabla 1, se
corporal fuera representativo

cual se compararon con los

cuadernos de terreno de Contreras y Torres-Mura (com. pers.).

Los animales se trasladaron

posteriormente al 1laboratorio

donde se mantuvieron con agua y alimento (pellet comercial de

conejo) ad 1libitum, &a temperatura ambiente y fotoperiodo

natural. Los animales se comenzaron a estudiar antes de

cumplir una semana en cautiverio para evitar aclimatacién.

Los parametros

energéticos

individuales fueron

estimados a través de mediciones de consumo de oxigeno (M) en

cémaras metabdlicas y &a distintas temperaturas ambientes

(Ta) en wun respirdmetro de circuitoc cerrado, basado en el
modelo propuesto por Morrison (1951). La temperatura ambiente
fue controlada sumergiendo las céamaras en un bano

termorregulado con agua-etilenglicol. Cada medicidn se condujo

[y

durante un tiempo minimo de 2 a

temperatura corporal (Tv) =+

3 horas. El peso + 0.01 g y 1la

0.1 ¢C tfueron registrados

antes v después de cada medicidén de M. La temperatursa

corporal fue medida con termocuplas Cu-Constantan de 0.5 mm de

didmetroc y un registrador digital Bailey. Los valores de M se

obtuvieron de los dos periodos minimos de cada experimento. La
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tasa metabdlica basal se estimdé del promedio de los valores de
M cuando demostraron ser independientes de Ta . La
conductancia térmica (C) se calculé utilizando la pendiente de
la regresién de los valores de M a Ta inferiores a la

zona de termoneutralidad (TNZ). La temperatura critica inferior

(Tre) se obtuvo de la interseccién entre BMR y C. Las
couaciones de Kleiber (1961) BMR = 3.42 W ., de
Morrison & Ryser (1951) C = 1.00 Wy de McNab (1983)
BMR (limite de endotermia) = 15.56 w—0-67 se tomaron como

referencia estandar para mamiferos.

La tipificacién de habitats (lugar de captura
de los animales) y habitos alimentarios de los roedores
estudiados se complementé con las observaciones de Hershkovitz
(1962), Fulk (1975), Mann (1978), Meserve (188la,b), Simonetti
& Otaiza (1982), Pearson (1983) y O’Connell (1986) (Tabla 1).
Se usaron principalmente las revisiones mas recientes respecto
de este tema. Con el fin de obtener relaciones comparativas
con trabajo anteriores, +todos los valores se presentan como
promedios + 1 desviacidén esténdar (DE) o en las ecuaciones de
regresién con la desviacién esténdar de la pendiente y el
coeficiente de correlacidn (r). Las ecuaciones de regresidn se
calcularon por el método de los minimos cuadrados, usando el
promedioc de los valores por especie. Para las ecuaciones
alométricas, se realizaron transformaciones logaritmicas antes
de utilizar el método de los minimos cuadrados. Para

determinar efecto de hédbitos alimentarios sobre el porcentalje
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de desviacién de BMR respecto de los valores esperados vy,
efecto de tipo de ambiente sobre el porcentaje de desviaciédn
de C en relacidén a los valores esperados, se realizdé la prueba

no paramétrica de Kruskal-Wallis (Conover 1980).

RESULTADOS

Las relaciones entre tasa metabdlica y temperatura
ambiente para las 10 especies estudiadas se muestran en las
Figuras 2 a la 11. Los datos de peso corporal, tasa metabdlica
basal y conductancia térmica se muestran en la Tabla 2, Jjunto
con la informacidén de la literatura que complementa nuestros
datos. De igual modo, en la Tabla 3, se tabulan la temperatura
corporal, la temperatura corporal extrapclada a Y = 0, (M = 0)
y la temperatura critica inferior.

En promedioc, en las 10 especies estudiadas, TNZ

+

comienza en 26.8 2.5 °C, con un rango de 21.8 °C en A.
micropus hasta 28.9 °C en E. typus. Asi, en todos los casos, a
Ta de 30 °C existe la seguridad de obtener los valores
basales de metabolismo (Tabla 2). Bajo TNZ, la tasa

metabdlica aumenta cuando disminyve Ta , las ecuaciones

gue representan este aumento se muestran en cada una de las
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figuras. Las pendientes de las ecuaciones corresponden a la
conductancia térmica de las especies y se tabulan en la Tabla
2. El coeficiente de correlacidén (r) de cada una de ellas es
altamente significativo (0.89 - 0.99, p < 0.01). La

temperatura corporal calculada por extrapolacioéon, cayd dentro

de + 1 DE del promedio de las temperaturas medidas, de manera
que la condicidn tedrica de To = Ta fué supuesta
cuando M = 0 siguiendo el modelo de Scholander, 1o gque me

permitié trabajar con estos valores en aquellos casos en los
gque no nos fué posible obtener mediciones directas de To.

La relacidén entre BMR v W de las especies tabuladas en
las Tablas 1 y 2 se muestran en la Figura 12. Alli se grafican
las relaciones esténdar de Kleiber y McNab. En la Tabla 2 se
muestran las desviaciones de los valores medidos respecto del
esperado por ambas ecuaciones. La linea segmentada representa
la ecuacidén alométrica obtenida a partir de los valores de las
Tablas 1 ¥y 2 y Qque se expresa como:

-0.245 % 0.061
BMR = 3.673 W (mlO2 /g-h) (1)

n =17, r = -0.718, p < 0.002
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Chile/Andine
Chile/Matorral
Chile/Matorral la
kroentina/Pastizal tespladc
Cnile/kitiplanc
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Bolivia/Sabane tropical
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n

Sudaserstance.

Insectivoro/Cenivoro
Insectsivore/Oenivore
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Herbyvoro/bran vorc
Frugivoro/Herbivorc
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Frugivore/branivors
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TABLK 2

Fesc corporal (W g, tase wmetabtlice basal (BMF (ellz/g-h' v concuttantie termce (O
(sllzrc-t-*0 en 17 especyex de Cricétidos Sudemerizano:,

¥ BMF ! 1 L 1"
Especies promedsc * DS prosedic * DE e : %
Abrothrix andinus et 4.2 1,87 ¢ 0,24 Iz, 12901 . 145 85.o
Abrothrix longipilis §2.7 ¢ 3.1 1.3¢ ¢ .14 101,40 1074 G135 g7.t
Abrothrix olivareus 2.4 3 1.t 1.83 1 0.0% 121.9  1067.0 ¢, 152 8.0
Akodor azarae (1) VIR 1,70 109.¢ 91,8 0.234 13,4
fuliscomys boliviensis 76.8 ¢ 11,0 1,48 % (.20 124, 169.¢ 0. 102 BG4
huliscomys miCropus b3 1 6.5 1.57 2 0,17 §28.¢  1b0LE 0,102 1.
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La varianza residual de la regresidén (ecuacidén 1, Fig. 12) es
de 0.0034 y corresponde a 5.88% de la varianza +total. Vale
decir, un b5.88% de 1la varianza no es explicada por 1la
regresién. El anédlisis de Kruskal-Wallis para la variable
respuesta (%BMR) no muestra efecto del +tratamiento (hébitos
alimentarios) a nivel de significancia > 0.05.

Las especies A. azarae, C. ducilla, C. musculinus y E.
typus caen bajo la curva limite de endotermia. En otras
palabras, la entrada en sopor diario puede resultar de 1la
combinacidén de baja BMR y pequefio W. Aquellos mamiferos con
valores bajo la curva limite son malos endotermos y presentan
sopor obligado (Tabla 2).

Existen evidencias claras que demuestran que C

musculinus y E. typus presentan estados de sopor (Figs. 7 ¥y

8). C. musculinus a Ta = 25 °C disminuye a 1/4 su
gasto de energia cuando cae en sopor (2.24 + 0.07 &
0.52 + 0.03 mlO2/g-h), Tb en sopor es de 28 i o
Junto a ésto, M varia en fase con el fotoperiodo, alternando

durante las 24 horas episodios de sopor v eutermia (Bozinovic
& Rosenmann 1988). E. +typus presenta también estados
similares (Fig. 8). A 20 °C M disminuye en aproximadamente
1/2 (3.55 = 0.19 a 1.54 + 0.03 mlO2 /g+h),
llegando a wuna temperatura corporal de 25.2 + 0.05 °C; a
Ta = 15 °C 1la disminucidén en el gasto de energia es
aun mayor (5.55 £ 0.83 a 1.09 + 0.02 mlOz2/g-h) (Fig. 8).

Lamentablemente no existen evidencias sélidas de estos
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estados en A. azarae y C. ducilla pero predigo que estas
especies deberian mostrar conductas similares.

A partir de las ecuaciones de limite de endotermia y de
conductancia térmica se puede predecir el diferencial térmico
minimo requerido para la mantencidén continua de la endotermia
en los mamiferos (McNab 1883). Asi, reordenando la ecuacidn

de Bartholomew (1977):

M =C (To - Ta) (ml0O2 /g-h) (2)
AT = (Tvo - Ta) = M/C (°C)
entonces:
-0.867 -0. 5%
L Tm = 15.56 W / 1.00 W (3)
-0.17
Te - Tie = 15.56 W (4)
Luego, las especies que no presentan un aumento en

ATm con W, como se espera de acuerdo a Morrison (1960),
caerédn bajo la relacidén de tamatfio critico y mostrarédn estados
de sopor (Fig. 13, Tabla 3). Esta hipdétesis es consistente con
los resultados mostrados en la Fig. 13, donde las especies mas
pequenias con ¢Tm més bajos que los predichos, presentan
discontinuidad endotérmica.

La relacidén entre conductancia térmica y pesoc corporal

para los valores de la Tabla 2, y su desviacidén del wvalor



45

esperado por la ecuacidén de Morrison & Ryser (1951) se
muestran en la Figura 14. La linea continua representa la
ecuacidén estandar, la linea segmentada es la curva obtenida a
partir de los valores tabulados. Se observa claramente gque a
medida que aumenta W, C disminuye. La relacidén obtenida es la

siguiente:

-0.505 % 0.0489
C =0.966 W (mlOz /g-h-°C) (5)

' n = 17, r = -0.934, p << 0.001

La wvarianza residual de esta regresién es de 0.0023 y
corresponde a 0.98% de la varianza no explicada por la
regresién. El andlisis de Kruskal-Wallis para la wvariable
respuesta (%C) no muestra efecto del tratamiento (tipo de

ambiente) a nivel de significancia > 0.05.

DISCUSION

Metabolismo

El exponente de la relacidn entre tasa metabdélica basal y

peso corporal (-0.245 + 0.061) para las 17 especies de
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Cricétidos estudiados, no es diferente de -0.25 1+ 0.05,
encontrado por Kleiber (1961). Hayssen & Lacy (1985) dan para
Cricétidos del hemisferio norte un exponente de -0.226. Por su
parte Hinds & MacMillen (1985), demuestran en roedores
Heterémidos que la variabilidad de los exponentes depende en
gran medida de la rigurosidad puesta en el método de estudio y
del estado de los animales. De alli que, dada la semejanza de
estos valores, me parece prudente confirmar la universalidad
de -0.25 dada por Kleiber y su utilizacidén como valor esténdar
con propdsitos comparativos.

A partir de los valores de 1la Tabla 2, de su
representacidén en la Fig. 12 y de la baja variacidén residual
(5.88%) de la ecuacidn alométrica que representa BMR vs W en
las especies examinadas, se podria concluir gque: i) El
principal factor que determina el nivel de gasto de energia es
el tamafio corporal; la tasa metabdlica disminuye a medida que
aumenta W. En otras palabras el gasto de energia peso-
especifico es mayor en especies pequehas gue en agquellas de
mayor tamafio. 1ii) Dada la baja variacidn residual, la alta
asociacidén taxondmica de las especies y la semejanza entre la
ecuacidén encontrada en este trabajo y 1la de Kleiber, no
pareciera existir efectos de habitos alimentarios y/o clima
sobre el nivel de gasto de energia en éste conjunto de
roedores de la familia cricetidae (por lo menos cuando éste se
mide en condiciones basales). Ademds, dado gque +todos los

animales fueron mantenidos en cautiverio con el mismo tipo de
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alimento, se podria argumentar una deficiencia metodoldgica en
este estudio. En otra palabras, los animales estudiados en
este trabajo (n = 10) y los analizados (n = 17), se habrian
aclimatado a las condiciones de cautiverio. Al respecto deseo
sefialar que Miller et al. (1983) realizaron un estudio
comparativo de tasa metabdélica basal en dos especies de
primates, una de ellas folivora (Colobus guereza) y la otra
omnivora (Cercopithecus mitis), mantenidas en cautiverio con
el mismo tipo de dieta. Estos autores encuentran que la
especie folivora siempre presenta BMR més baja gue la predicha
respecto de su peso corporal (85%), en cambio aguella omnivora
presenta BMR un poco més alta que la predicha (112%). De alli
que, al menos en tiempos cortos de experimentacidén, se ha
demostrado que no existen adaptaciones fisioldgicas de dieta
sobre BMR. Queda 1la interrogante si en tiempos 1largos es
posible encontrar variaciones intraespecificas en BMR con
respecto al tipo de dieta, espero contestar esta pregunta en
un tiempo cercano.

Entonces, la primera conclusidén no merece mayor discusidn
puesto gue los resultados son suficientemente elocuentes, mas
aun otras evidencias al respecto son numerosas (ver revisiones
de Peters 1983, Calder 1984). Resulta en cambioc mucho mas
interesante discutir el segundo punto.

La evaluacidon de la variacidn residual respecto a los
valores esperados, cuya explicacidn se ha orientado hacia

hébitos alimentarios, se ha realizado generalmente en grupos
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especialistas. Asi, por ejemplo los items hierbas y

vertebrados se asocian con altas tasas basales de metabolismo

y los items invertebrados y semillas con bajas tasas. En este
estudio, contrariamente a lo sefialado, la mayor parte de las
especies poseen dietas mixtas (excepto O. roberti). De alli

gue la segunda conclusidén debe ser cuidadosamente analizada.

Si la dieta de las especies estéd constituida por dos
tipos de alimentos, uno correlacionado con altas tasas
metabdlicas vy el otro con bajas tasas, entonces los organismos
podrian poseer tasas intermedias, altas o bajas (pero mno muy
diferentes de las esperadas). Una alta tasa puede ser
producto de 1la constancia y abundancia del alimento en el
ambiente (McNab 1986), vy postulo gue esta situacidén podria
verse reflejada en las especies A. boliviensis y A. micropus.

La Tabla 1 muestra gque muchas especies gque se alimentan
de insectos (asociado a bajas BMR): A. andinus, A. longipilis
v A. olivaceus, poseen otros items abundantes en sus dietas
gue tenderian a cambiar BMR en la direccidn opuesta. Luego, no
es extrano encontrar que los animales con dietas mixtas
muestren tasas metabdlicas basales que no reflejen totalmente
el efecto de hédbitos alimentarios si se contrapone, incluso
parcialmente con el efecto de abundancia de alimento, este
fendémeno puede verse reflejado en la prueba estadistica de
Kruskal-Wallis.

Asi entonces, en general ninguna de las especies muestra

grandes desviaciones en su tasa metabdlica basal de la

1]
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esperadas para la ecuacidén estandar de Kleiber. No parece
extrafio que en los placentados pequefios, gue poseen alto gasto
de energia peso-especifica, muchos hadbitos alimentarios se
asocien con tasas basales semejantes a las esperadas, pues
esto a la vez se asocia a una endotermia continua.

Asi y +todo, existen algunos casos gque son necesarios
analizar con mayor profundidad. La especie P. x. rupestris que
habita en el desierto, muestra baja tasa metabdélica basal
(82%). Es conocido gque los roedores del desierto tienden a
poseer tasas mas bajas que las especies de ambientes mas
mésicos (MacMillen, 1983; Hinds & MacMillen, 18985). Esta
caracteristica puede tener como resultado bajos requerimientqs
de alimentacidén vy de agua. Sin embargo este resultado parece
contradictorio con los valores encontrados en la otra especie
del desierto, E. +typus (102.3%). Este peguefio roedor posee
otros mecanismos que le permiten la vida en ambientes aridos,
como la capacidad de beber soluciones salinas de concentracidn
superior a 2 molar, lo cual le facilita extraer agua de las
plantas halofiticas del desierto (Mares, 1877). Esta peculiar
caracteristica de E. typus redundaria en una disminucidn en
los reguerimientos de agua v de alimentacidn.

Junto a lo anteriormente sehalado, los resultados
muestran gque tanto E. +typus como €. musculinus presentan
estados de sopor. Este fendmeno puede ser explicado a la vista
de las ecuaciones 3 v 4 v de las figuras 12 y 13. Los

mamiferos pequefios como los mencionados, deberian poseer una
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tasa metabdlica relativamente alta para mantener asi la
endotermia. La interaccidén entre una tasa metabdlica mas baja
gque la linea limite de endotermia y un tamafio corporal pegueho
explicaria la entrada en sopor que presentan ambas especies
y probablemente como ya predije, A. azarae y C. ducilla. Sin
embargo, C. c¢. venustus, a pesar de tener una alta tasa basal

vy un tamafio corporal que tedricamente aseguran la mantencidn

de la endotermia, exhibe ocasionales estados de sopor
(Caviedes-Vidal, com. per.), pero este sopor es facultativo y
no representa una regulacidn marginal de temperatura. En

resumen se demuestra que el sopor seria funcidén de la
interaccidén entre un tamafio pequefio y una tasa metabdlica
basal baja. Se podria argumentar que ambas caracteristicas son
primitivas (conservativas), sin embargo existen ejemplos
claros gue muestran gque mamiferos placentados poseen tasas
basales peso-independientes tan bajas como aquellos primitivos
gue no presentan estados de sopor obligatorio (monotremas),
cuando comparten hébitos alimentariocs semejantes.

Desde un punto de vista biocenergético 1los estados de

sopor o de hipotermia natural, pueden considerarse como
mecanismos de conservacidén de energia y de evasidén de
situaciones temporalmente inhdéspitas, favoreciendo la

existencia en habitats &dridos y frios con baja productividad y
altamente variables. Los estados de sopor, al menos en C.
musculinus, estén acompafiados por mecanismos de control. Asi,

Bozinovic & Rosenmann (1988) muestran que el sopor en esta




especie estd asociado a un ritmo circadiano y gque la
profundidad y magnitud del ahorro energético es inversamente
proporcional a la temperatura ambiente, situacidén que también
se da en E. typus. ©Sin embargo, tanto C. musculinus como E.
typus presentan un aumento en la tasa metabdlica cuando la
temperatura es muy baja (Fig.8), probablemente como mecanismo

de evasidén de congelamiento a temperaturas cercanas a 0 °C.

Conductancia térmica

La ecuacidén alométrica de conductancia (ecuaciodon 5) con
exponente de -0.505 es similar a la entregada por Herreid &
Kessel (1967) y no difiere marcadamente de la utilizada como
estédndar en este trabajo (Morrison & Ryser 1951) ni de la
sefialada por Bradley & Deavers (1980). No seria extrario que
las peqguefias diferencias entre las ecuaciones de diferentes
autores sean consecuencia de diversas metodologias y dependan
en parte del estado de los animales estudiados, tal como se
menciondé para las ecuaciones alométricas de BMR.

Lz baja variacidén residual de la ecuacidén encontrada en
este trabajo, muestra gue C depende casi totalmente de W y se
confirma al analizar el efecto de tipos de ambientes sobre %C.
Estc no es de extrafiar pues es dificil encontar modificaciones
adaptativas en conductancia con respecto al ambiente térmico

en especies de pegueho tamano, como sucede en las mayores



(Scholander et al., 1950), solamente C podria aumentar en las
primeras en pequefla proporcidén (e.g. mamiferos cavicolas)
pues, para los mamiferos mas pequenhos, el poseer un pelaje
demasiado largo y/o denso seria incompatible con su modo de
vida y ©précticamente les impediria la locomocidén. Esto se
contrapone a 1lo sehalado por Bradley & Deavers (1980) que
asignan base filogenética a la similitud de C entre grupos
taxonémicos. Sin embargo ¢(como se explica que las especies de
mamiferos pequenios independientemente de su afiliacidn
taxondémica tengan valores de conductancia similares a los
esperados; mientras que las especies grandes de diferentes
ambientes pero taxondémicamente relacionadas tengan valores
distintos?. Al parecer 1la conductancia térmica varia por
efecto del clima pero esto no ocurre en especies de pequefio
tamafio debido a que no parece factible soportar wuna gran
aislacién en un cuerpo pequeho. Evidentemente queda por
definir cual es la zona limitrofe de tamaho corporal entre los

peqguefios vy los grandes mamiferos.

Conclusién

Por tultimo, se ha sefialado que los cricétidos
sudamericanos presentan una alta diversidad especifica ¥
ecoldgica, con periodos cortos de gestacidn, fecundidad alta ¥y
periodo de crecimiento post-natal corto. McNab (1980) ¥
Hennemann (1983) han observado que las poblaciones de

mamiferos con altas tasas metabdlicas basales tienen a su vez



altas tasas intrinsecas de crecimiento. Desafortunadamente, 1la
informacidén obtenida hasta ahora es escasa para evaluar esta
idea dentro de este grupo. Sin embargo, si esto es asi, las
altas tasas metabdlicas basales (el valor promedio de BMR en
las 17 especies estudiadas corresponde a 110.2% del esperado
por 1la relacidn de Kleiber) podrian estar asociadas, Jjunto a
la efectiva regulacidén endotérmica de la temperatura corporal
de estos pequefios cricétidos, con la capacidad de las especies
de explotar diversos recursos alimenticios, <con sus amplias
fluctuaciones poblacionales y con su capacidad de ocupar una

gran variedad de ambientes.
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CAPITULO II

TASA METABOLICA MAXIMA EN ROEDORES: PROBLEMAS FISIOLOGICOS Y
CONSECUENCIAS ECOLOGICAS EN LIMITES DISTRIBUCIONALES




59

INTRODUCCION

Los patrones globales de distribucidén y abundancia de los
organismos pueden estar afectados por muchos factores bidticos
y abidticos (Cox & Moore 1980). En particular, la temperatura
ambiente puede ser un factor muy importante y limitante de la
distribucidén v la abundancia de los organismos, determinando
ademéas parcial o totalmente sus tasas de actividad.
Directamente, este factor controla el balance y nivel de gasto
de energia, la naturaleza vy velocidad de las reacciones
biogquimicas que regulan el crecimiento y reproduccidén de los
organismos, y en definitiva la adecuacidn bioldgica de las
especies (Scholander et al. 1950, Hart 1971, Prosser 1973,
Wunder 1878).

La temperatura ambiente (Ta) a 1la cual un endotermo
mantiene su temperatura corporal (Tv) constante, dada una
tasa metabdlica (M) particular, puede ser calculada

reordenando la siguiente ecuacidn (Scholander et al. 1850):

M=C (Tv - Ta) (mlOz /g-h) (1)

Ta = Tv - (M/C) (°C) (2)
donde C = conductancia térmica. De agui que en ambientes de
temperatura variable, la mantencidn de To implica
necesariamente cambios en M y/o C . Utilizando la ecuacidn de
Kleiber (1861) para tasa metabdlica baszl (BMR) = 3.42 W-O-Zs

(ml0Oz/g-h), en la que W = peso corporal (g) (3) y la ecuacidn
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-0.50
de Morrison & Ryser (1951) para conductancia (C) = 1.00 W
(mlO2/g*h-°C) (4), es posible predecir magnitudes de Ta ,
M o C para determinados valores de Wy Tb.
Como puede deducirse de las ecuaciones (3) y (4), tanto
BMR como C son funciones de W. En combinacidén, estos factores
determinan el diferencial de temperatura mantenido por un

endotermo en el limite inferior de termoneutralidad (Tic)

(McNab 1974). Reordenando las ecuaciones (1), (3) v (4) se
obtiene:
-0.25 -0.5
3.42 W /1.00 W = Tvo - Tie = LT (°C) (5)
0.25
3.42 W = To - Tre = LT (°C) (6)

De agui que el costo de termorregulacidén en un ambiente
moderadamente frio sea tanto menor cuanto mayor sea tT.
Tedricamente un aumento en [T puede lograrse con un aumento
en W, una disminucidén en C, o un aumentoc en M.

McNab (1986) ha indicado que el nivel de gasto de energia
en mamiferos, con consecuencias obvias en tT, esta
correlacionado especialmente con los hibitos alimentarios (ver
capitulo I). Sin embargo, dentro de este contexto, 1a
interaccion incorporada en la ecuacidn (6) tendria el
potencial de fijar los limites térmicos de distribucidn en
mamiferos, tanto en ambientes cé&lidos como frios. Estos

limites podrian depender de las restricciones (dadas por la




61

abundancia y tipo de alimento, y ambiente térmico) puestas en
la reduccién de W, BMR o C. Asi la desviaciodn de
To - Tie respecto del valor esperado por la
ecuaciodn (6) podria ser explicada por tolerancias

diferenciales a bajas o altas temperaturas.

Lamentablemente, la ecuacidn 6 (sobre la cual se han
basado los anédlisis mencionados) solamente parece tener
suficiente capacidad resolutiva a niveles interordinales,
perc muy baja en categorias intraordinales, pues solo fija

diferencias minimas entre Tvr y +temperatura ambiente en el

limite inferior de termoneutralidad. Pienso que la
determinacidn de las diferencias maximas entre To
v Ta que soportan los mamiferos v su relacidn

con el ambiente que ocupan, podria actualmente explicar y en
un futuro predecir los limites térmicos de distribucidn de los
mamiferos. Junto a esto considero gue es factible estimar
hasta que punto el ambiente térmico puede ser un factor tanto
o mas importante gue los habitos alimentarios en afectar el
nivel de gasto de energia maximo de los micromamiferos. Esto
serd valido si la relacidén para gasto de energia maximo es
paralela a la documentada para tasa basal (ver Peters 1983
para una revisiodn) en caso contrario se deberz hacer uso de
otras variables independientes explicativas.

Entonces, propongo la determinacidén de variables

fisioldégicas en condiciones térmicas extremas, a pesar Qgue
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obviamente los organismos no estén sometidos permanentemente a
ellas en su ambiente, permiten en cambio una mejor
aproximacién a la evaluacién de la capacidad ecofisioldgica
que la que podria proyectarse sobre parametros basales. En el
caso de las relaciones energéticas, el parametro mas adecuado
parece ser la tasa metabdlica médxima de termorregulacién en
reposo (MMR). Por analogia a las ecuaciones 1 y 2, puedo

establecer dos nuevas relaciones para los parametros extremos:

MMR/C = To - T (°Cy (7)

Tin = T» - MMR/C (°C) (8)
donde Ti1, es la Ta a 1la cual los mamiferos alcanzan
MMR, denominada temperatura minima letal (Rosenmann et al.
1975). Asi To = Ti1 es el diferencial térmico
méximo ( 2TM) entre un mamifero y su ambiente. En esta
proposicidén sugiero gque L TM explicaria y en un prodximo

paso predeciria relaciones térmicas y limites de distribucidn
geografica en relacidn a 1la temperatura a niveles
intraordinales, donde se esperan mayores similitudes morfo-
funcionales entre las especies gque a niveles interordinales.
Dado que el Orden Rodentia es ecoldgica y especificamente
el mas diverso de todos los mamiferos (Eisenberg 1981),
parece de gran interés estudiar en ellos: 1) la relacidn entre
MMR v W; 1i) estudiar la interaccidén entre W, MMRE y C

determinando L TH. Postulo gue este factor podria



explicar, predecir y ser un buen indicador de los 1limites de
distribucién de estos mamiferos, considerando que su peguelia
masa corporal hace predecir un MMR de magnitud semejante
al costo energético méximo de transporte. Espero que aguellas
especies que viven en condiciones con bajas temperaturas
ambientes tengan altos valores de MMR y de A TM en

comparacién con los valores esperados para aquellos que

habitan ambientes calidos o intermedios. En un propésito mas
amplio, el estudio de las variables energéticas bajo las
condiciones sefialadas se enmarca en la tesis que propongo: el
ambiente térmico seria el elemento mas importante en

determinar la capacidad de termorregulacién méxima peso-
independiente de pequefios mamiferos, siempre que la relacién
entre MMR y W que se obtenga no sea paralela a la existente

para BMR.

MATERIAL Y METODOS

Los roedores adultos estudiados fueron capturados con
trampas ©Sherman y para su determinacién se siguidé a Mann
(1978), Tamayo & Frassinetti (1980) y Tamayo et al. (1987).
El ambiente de cada especie se indica en la Tabla 4 junto a la
informacién obtenida en 1la literatura para otras especies

seleccionadas por haber sido estudiadas con la misma



64

metodologia que se siguidé en este trabajo.

Los lugares de captura fueron: para Octodon bridgesi,
"Pelhuin" a 20 Km de la ciudad de Cauquenes, (36°00’S,
72°30°W); O. lunatus se capturd en "Aucd" cercano a la ciudad
de Illapel, (31°50%S, 71°15°W), ambas especies fueron
facilitadas por Jaime Rodriguez. Abrothrix longipilis, A.
olivaceus, Oryzomys longicaudatus y Phyllotis darwini se
capturaron en Chile central, Fundo la "Rinconada de Maipu"
(33°28’5, 70°B54’W). Calomys musculinus, se capturdé en San
Luis, Argentina (33°20’S, 60°21°W), Eligmodontia typus en el
Desierto del Monte, Argentina (33°20°S, 60°21°W). Abrothrix
andinus fue capturado en Farellones, Cordillera de los Andes
en Chile central a 2.400 m.s.n.m. (33°21°’8, T0°20°W) .
Auliscomys boliviensis se capturé en el Pargue Nacional
"Chungara", Cordillera de los Andes a 4.200 m.s.n.m. (69°30°’8S,
18°15’W) v A. micropus en la zona sur de Chile (35°30’S,
71°20°W). Todos 1los animales se trasladaron al laboratorio
donde se mantuvieron con agua y alimento (pellet comercial de
conejo) ad libitum con fotoperiodo y +temperatura natural. Se
estudiaron antes de cumplir una semana en cautiverioc para
evitar aclimatacidén. Al igual como se sefiald en el capitulo
anterior se escogieron animales con el peso corporal
representativo de cada especie.

El consumo de oxigeno se midié en un respirdmetro
automatico de circuito cerrado basado en un modele modificado

de Morrison (1851). La céamara metabdlica se sumergio en un



bafio termorregulado de agua-etilenglicol; el CO2 y agua
eliminados por los roedores se absorbieron con Ba(OH)z2
(Baralyme) y CaCl2 respectivamente. Después de un tiempo
de 1 a 3 horas de medicidén de metabolismo en aire, la céamara
fue lavada 5 a 6 veces su volumen con una mezcla de 80% He -
20% Oz para medir de esta forma la tasa metabdlica maxima
(Rosenmann & Morrison 1874). Durante estos experimentos se
midid el consumo de oxigeno continuamente y cuando éste
disminuydé se detuvo el experimento y la temperatura corporal
se registrd en forma inmediata. La presencia de hipotermia en
los animales corrobord haber alcanzado MMK.

Con el fin de obtener relaciones comparativas con trabajos
anteriores, todos los valores se presentan como promedio =+ 1
desviacidén estéandar (DE) o en las ecuaciones de regresidn con
la desviacién esténdar de la pendiente y el coeficiente de
correlacidén (r). Las ecuaciones de regresidén se calcularon por
el método de los minimos cuadrados, usando el promedio de los
valores por especie. Para las ecuaciones alométricas, se

realizaron transformaciones logaritmicas antes de utilizar el

método de los minimos cuadrados. La significancia del efecto
de ambiente sobre % MMR, v % tTM fue determinada por
un analisis no paramétrico de Kruskal-Wallis vy para

determinar significancias con respectoc & las variables %MMR ¥
o ~ . s _ _ e
% (T entre ambientes se realizd la prueba no paramétrica

de minima diferencia significativa de Fisher (Conover 1980).




RESULTADOS

Los valores de peso corporal y tasa metabdlica maxima se
resumen en 1la Tabla 5 junto a otros datos registrados en la
literatura. Ellos son comparables a los obtenidos en este
trabajo puesto que como se indicdé anteriormente fueron
obtenidos con la misma metodologia.

La Figura 15 muestra la relacidén entre log Wy 1log MMR
para los roedores tabulados (Tabla 5). La ecuacidén alométrica

gque representa esta curva es la siguiente:

-0.338 * 0.080

MME = 28.3 W (mlOz /g-h) (9)
r = - 0.75%9, p < 0.001, n = 25
En esta relacidén, el 57.7% de la varianza es explicada por 1la
regresién, consecuentemente 42.3% de los valores corresponden

a variacidén residual.

La Figura 16 muestra la relacidén semilogaritmica entre W v

Tia para los valores de W indicados en la Tabla 1 y los

de T2 tabuladeos en la Tabla &. La temperaturz minima
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letal para cada especie mostrada en la Tabla 5 se calculd a
partir de la ecuacidén 8, con los datos de conductancia térmica
de la Tabla 5 y de temperatura corporal de la Tabla 6. La

relacidén obtenida es la siguiente:

Tix = 12.59 - (21.644 + £5.990) log W (°C) (10)

r = - 0.602, p < 0.01, n = 25
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TABLA 7

besviazion Ot ip: vaiores sedico: er relacitr & lot valore:
psperades parea MMy AT pare 25 espezie: ©F roedore:
de diterente: asbientes.

Fanilie Dctodontidae

Octodor bridges: &2 90,7
Octodon degu: 115.5 20.7
Dctodon lumatus 107.% 112.¢

Ferilic Heteromyipac
Dipodosy: merriam
Liosys salvini

Ferognathus fallax

Familie Cricetidae

Acrothrix andinuc 177.5 156.¢
korothrix loncipilic 102, 7 12450
Abrothrix olivaceus 89.¢ 1285.3
Auliscoeys boliviensis 175,58
kuliscomy: microput 128,73
Beioevs tayion: EELiE
Lziomys rallopsus £
Laloey: duciile ik
Leioev: musculine: € Gk
Ciethrionoeys rutilus i8”
Elrgmodontic typu: 17,5 ST
braoeys griseoflavus 85,4 Yoot
Oryzoeye longicaudatu: 10e. 6 121K
Ferosyscuz californices 63,2 Gt
Perosyscus eresicus Tud 105, 5
Pnylioctis darsini Gt 7 G40
Kicrotes oeconosu: {42.° 1815
Fakiiis Muridas
Koz muscules teiivestre-gltu 127.14 L3004
Muz musculus (siivesire-pive S EM, §ii.2

I T

-C.33F 1&Z

vORER: 100 MMESZELD OB PhTn = 0L L2

Bé. |

1 =

o, o




73

La relacién alométrica para MMR (ecuacidén 9) obtenida en
este trabajo y la ecuacidén de Morrison & Ryser (1951) para
conductancia térmica hicieron posible construir la ecuacidn 7

propuesta en la péagina 53, asi:

-0.338 -0.50

28.3 W /1.00 W = Tv - T (“C) (11)

0.1862
28.3 W = v - T

I
>

ATH (°C) (12)

Esta relacién se grafica en la Figura 17 en la que los
valores de W vy de Te - T fueron tomados de
las Tablas 5 y 6. El porcentaje de desviacidn de los valores
medidos en relacidén a los esperados para las relaciones

de MMR v ATM se +tabulan en la Tabla 7.

El anélisis de Kruskal-Wallis para las variables
respuestas (% MMR v % LT™) (Tabla 7) muestran un
claro efecto de los tipos de ambientes a nivel de

significancia de 0.0012 para %MMR v 0.0016 para %

LT™. Los resultados de la prueba de comparaciones
maltiples a posteriori de minima diferencia significativa de
Fisher para %MMR v % 2TM entre ambientes se muestran

en la Tabla 8.
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DISCUSION

Tasa metabdélica méxima

La relacién alométrica que representa la variacidén entre
la tasa metabdlica maxima de termorregulacién y el tamafio del
cuerpo muestra gque a medida que aumenta el tamafio de los
mamiferos MMR peso-especifico disminuye. Anadlogamente,
roedores de mayor tamafio presentan valores mas altos de MMR
que los pegquenios en términos absolutos.

Hemmingsen (1960) compardé tasas maximas con tasas
estandar en endotermos y concluydé que MMR es aproximadamente
diez veces la tasa esténdar. Lechner (1978) realizd mediciones
de metabolismo méximo inducido por frio extremo, mezclas de
He-02 y en carrera (actividad locomotora extrema). Este

autor encuentra que la relacidén para metabolismo maximo

expresada en mlO2/g-h tiene 1la forma siguiente: MMR =
28.9 w-0:332 Taylor et al. (1980) realizan un analisis
seme jante en mamiferos de mayor tamafio, principalmente
ungulados pero solamente en carrera, obteniendo la relacién:
MMR = 865.1 W_o'155 (ml02 /g-h) v mostrando diferencia
estadisticamente significativa con el exponente -0.25. Esto
sugiere gue MMR crece con un aumento en W con una pendiente
mucho mayor que la tasa basal, 1lo cual genera dudas sobre la

estimacidén de MMR como un maltiplo constante de la tasa basal.

Mas aun, en mamiferos grandes, la tasa maxima es
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desproporcionadamente mayor Qque en pegquenos, lo cual se ha
correlacionado con la capacidad de actividad de estos animales
(ver Peters 1978 para una revisiodn).

La discrepancia entre las relaciones senfaladas es dificil
de resolver pues las bases de datos difieren
metodolégicamente, y ademéds en el tamaho corporal de los
mamiferos estudiados. Esto lleva a confusidén, pues se mezclan
relaciones de metabolismo maximo inducido por frio
(termorregulacidn) e inducido por carrera (actividad
locomotora). El1 concepto de MMR utilizado en este trabajo es
el de termorregulacién empleando para ello wuna metodologia
estandarizada. De alli que la relacidén 9 obtenida es similar a
la entregada por Lechner (1978) pues los protocolos se
asemejan en cierto grado ya que este autor wutiliza algunas
mediciones en He-0z.

El impacto de W sobre MMR es considerable (57.7%)
(ecuacidén 9, Fig 1), este impacto pareciera estar dado por
cambios en el area de superficie (A) cuya relacion con la masa
corporal tiene la expresidn A = k WZ{Q El exponente para
la relacién MMR vs W encontrado en este trabajo es de 0.662
(expresado en mlO2/h). Este valor es practicamente
idéntico al exponente 2/3 de la relacidén para superficie vya
mencionado. Dado que el calor se pierde al ambiente por
superficies puede argumentarse que la gran pérdida de calor
(alto diferencial térmico entre cuerpo y ambiente) cuando se

alcanza la tasa metabdlica méxima de termorregulacidn,
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(situacién extrema de produccidén de calor) sea la explicaciodn
mas plausible a este exponente. Pero por otra parte no es
facil intuir una relacidén semejante entre termolisis
evaporativa en MMR y la superficie corporal, de modo que esta
sugerencia debe necesariamente ponerse a prueba con un mayor
numero de especies endotérmicas, pero con la misma metodologia
seguida en este trabajo.

Como va fue mencionado, W explica parte de la variacidn
en MMR, 1la variacién residual alrededor de esta relacidn
alométrica (42.3%) requiere ser explicada a través del uso de
otras variables independientes. Propongo que el porcentaje de
variacién puede ser explicado por el ambiente +térmico que
habitan las especies (Tabla 4, Fig 15). Los roedores de
ambiente frio (Artico en Norte America, e.g. Microtus
oeconomus; Andino en Sud América, e.g. Auliscomys boliviensis)
presentan valores de MMR convergentes y mayores que los
esperados por la relacidén general. En el extremo contrario,
las especies de ambientes tropicales poseen valores bajos y
también convergentes (e.g. Baiomys taylori, Norte América;
Calomys callosus, Sud América). En situaciones intermedias y
similares a los valores esperados se encuentran los roedores
de ambientes templado y desértico (e.g. Eligmodontia typus,
Sud América; Dipodomys merriami, Norte América).

Esta proposicidén puede sustentarse por el analisis de
Kruskal-Wallis realizado. Este muestra un significativo efecto

del tratamiento sobre %MMR. En este casco, el tipo de ambiente
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en Qque se encuentran las especies parece ser la explicacidn
més satisfactoria para este efecto. Inspeccionando la Figura
15 se observa que las especies que viven en ambientes
similares se asemejan en los valores peso-independientes de
MMR, sugiriendo la exitencia de una modificacion adaptativa de
MMR en relacidén al ambiente térmico gque ocupan los roedores.

Mediante las comparaciones multiples (Tabla 8) se
encuentra que existen diferencias significativas con respecto
a la variable %MMR entre préacticamente todos los ambientes, a

excepcién del ambiente definido como pastizal templado contra

pastizal-sabana tropical, matorral-bosque templado, matorral
desértico-semidesértico. Al respecto surgen dos proposiciones
explicativas: i) dado el bajo numero muestreal obtenido para

el mabiente pastizal templado, no es posible discriminar
posibles diferencias estadisticas entre 1la variable en
cuestidén, 1i1) dada la similitud térmica de estos ambientes,
las especies gue los habitan no presentan diferencias en sus
variables energéticas maximas (efecto del ambiente sobre MMR).
Esta segunda explicacidén me parece valida para la comparaciodn
pastizal-sabana tropical vs. matorral desértico-semidesértico.
Entonces, en general no solo existe efecto global del ambiente
sobre la variable respuesta (%MMR) sino que en particular
ambiente a ambiente.

Feist & Rosenmann (1974), Rosenmann et al. (1975)
demuestran que en Lepus americanus y Clethrionomys rutilus

existe un aumento ontogénico y estacional de MMR de
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termorregulacion en fase con cambios térmicos durante el ano.
Este hecho confiere a MMR més bién el caracter de una variable
que el de una constante. Sin embargo también se ha senalado
que MMR es un maltiplo de la tasa basal (Peters 1978). Por
otra parte Taylor et al. (1980) demuestran que existe
diferencia estadisticamente significativa entre los exponentes
de las relaciones mencionadas. AGn asi, si MMR fuese un
maltiplo de la tasa basal, y dado que se trata de un grupo
taxondémico homogéneo, la variacidn residual encontrada en
torno a la relacién 9 deberia ser explicada entre otras
variables, principalmente por efecto de los habitos
alimentarios de los roedores (McNab 1986, Capitulo I). Sin
embargo, si a modo de ejemplo se comparan a dos especies del
género Calomys, C. callosus y C. ducilla con habitos
alimentarios similares (frugivoro/omnivoro), es posible notar
que las tasas metabdlicas basales de ambas especies no
difieren significativamente en relacidén al valor esperado; 1lo
que es explicado por la semejanza de sus dietas (Capitulo I).
Por otra parte, el ambiente que ocupan es totalmente
diferente. C. callosus tiene wuna distribucién tropical
mientras C. ducilla se encuentra en el altiplano Andino a
4.200 m.s.n.m. (Tabla 4). Los porcentajes de desviacidén de la
tasa metabdlica maxima en relacidn a la ecuacién general (9)
de ambas especies difieren en 32%, siendo esta desviaciédn
positiva (20.7%) en la especie con rango geografico de altura

(clima frio) y negativa (-11.1%) en la de habitat tropical
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(120.7 wvs 88.9%, Tabla 7). Mas aun, al comparar razas
geograficas de la misma especie (Mus musculus silvestre)
nuestra proposicidén ademés de verse corroborada, adquire una
nueva perspectiva. M. musculus de altura presenta un valor de
MMR 13.9% mayor que la de nivel del mar (Fig 15, Tabla 7). Es
posible que este fendmeno tenga un caracter méas general si se
analizan razas geograficas de otras especies. En principio
propongo gque la mayor parte de la variacion residual en torno
a MMR puede ser explicada principalmente por el ambiente

térmico

Temperatura minima letal y diferencial térmico méximo

La temperatura critica letal puede ser calculada por
medio de la conductancia térmica, la tasa metabdélica maxima y
la temperatura corporal (ecuacidén 8). Dado que la temperatura

corporal en mamiferos es independiente del peso corporal

(Morrison & Ryser 1952), resulta que Tia declina
cuando W aumenta (ecuacidén 10, Fig 16). Asi, en términos
absolutos, los mamiferos de mayor tamafio son capaces de

resistir mejor las bajas temperaturas ambientales pues la

pérdida de calor es baja en relacién a sus tasas maximas. La
ecuacion 8 muestra que tanto MMR, C y Tb son componentes
de la termorregulacidén que estan interrrelacionados. 8Si se

considera que C en especies pequefias no disminuye en relacidén

al tipo de ambiente y que lo mismo ocurre con Tb ,




entonces aquellos roedores con altos valores de MMR podran
alcanzar bajas Ti1.

Peters (1978) sugiere gue la temperatura critica inferior
de termoneutralidad (Tre) declina en paralelo con
Ti1 cuande W aumenta. Sin embargo, de acuerdo a McNab

(1974) (ecuacidn 6):

0.25
Tie =.Tb - 3.42 W (°C)
Despejando la ecuacidén 12 se obtiene:
0.1862
Ti: = To - 28.3 W (°C)
esto significa que Ti1 decae con W con una pendiente
menor gue Tie, 1lo que evidentemente es reflejo de la

diferencia entre las relaciones de tasa metabdlica maxima vy
basal va mencionadas. Asi, junto a las variaciones
ambientales de MMR, como era de esperar Tii presenta
modificaciones del mismo tipo (Fig. 16).

En concordancia al andlisis expuesto, el diferencial
térmico méximo entre cuerpo y ambiente ( ATM) (ecuacidn
12) muestra el mismo y alto nivel de resolucidn sehalado
para MMR y Tii. Dado gue tanto MMR como C son
en principio funciones modulables de W, ATM también lo es.
La Figura 17 muestra que este diferencial aumenta con W, asi
los roedores pequefios mantienen diferencias térmicas con el

ambiente menores que los de mayor tamafio. La resolucidén de

[#3]
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esta ecuacidén, Jjunto a la alta variaciodon residual gque presenta
(Fig. 17) v el analisis de Kruskal-Wallis demuestra que las
especies que habitan ambientes extremos (frios vs. tropicales)
presentan porcentajes de ATM peso-independientes
opuestos en relacidén a la curva estédndar. Al igual que 1lo
observado en las Figuras 15 y 16 existe convergencia en los
parametros energéticos maximos entre las especies cuya
distribucidén abarca ambientes térmicos similares. Sin embargo,
mediante las comparaciones multiples de Fisher (Tabla 8) se
encuentra que, con respecto a la variable % ATM, la mitad

de las parejas de ambientes comparados presentan diferencias

estaditicamente significativas. Pero al igual como sucede con
%MMR, practicamente son en los mismos ambientes en los que
existen diferencias significativas, de alli que las

explicaciones propuestas para la variable %MMR parecen también

védlidas para la variable % ATM.

Limites de distribuciodn

Los limites de distribucidn geogréafica de las especies
dependen de la combinacidén de una multiplicidad de factores
biéticos y abioticos. Aun asi, muchas especies con rangos
amplios de distribucidén aparecen limitadas en al menos parte
de sus rangos por factores fisicos comoc la temperatura (Brown

& Gibson 1983). Este factor ambiental tiene un efecto
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importante sobre el gasto de energia, afectando la
sobrevivencia, reproduccién y mantencidén de las poblaciones
(Wunder 1978).

Si bién los datos agui presentados representan
esencialmente respuestas instantaneas, el poder de resoluciédn
de las ecuaciones encontradas hacen posible realizar
inferencias respecto de las relaciones entre las variables
energéticas de 1los endotermos, particularmente de 1los
roedores estudiados ¥y su distribucidén asociada al ambiente
térmico.

Un factor ambiental que exceda los limites de +tolerancia
fisiolégica maxima de los roedores controlard sin duda su
distribucién. E1 alto poder resolutivo de la ecuacidén 12,
basado en las tolerancias energéticas maximas, permite inferir
los limites de distribucidén incluso a nivel de razas

geograficas (e.g. Mus musculus silvestre de altura y nivel del

mar, Fig. 17). Agquellas especies que no logren altos
diferenciales térmicos estaran limitadas a ambientes
tropicales. Por otra parte, la capacidad de los roedores de

mantener estos altos diferenciales térmicos y regular su
temperatura corporal en ambientes frios, puede asociarse a
la capacidad de estas especies de colonizar estos ambientes.
Sin embargo, algunas de las especies de roedores en cuestiodn
pueden estar limitadas no por su incapacidad de tolerar bajas
temperaturas directamente sino que, entre otros factores, por

competencia con otras especies gue son superiores en ambientes
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frios o célidos.

En aves, Weathers (1979) muestra que la tasa metabdlica
estandar (equivalente a tasa metabdlica basal) se correlaciona
con el clima de origen de las especies. Asi, aves de clima
frio tienen tasas estandar mavores que las especies tropicales
de acuerdo a los wvalores esperados para su peso.
Contrariamente a 1o mencionado por McNab (19868) para
mamiferos, Yarbrough (1971) también demuestra que en aves los
parametros termorregulatorios estan adaptados primariamente al
clima e indirecta o secundariamente relacionados con 1los
habitos alimentarios; de esta forma ambos autores demuestran
gque en aves la tasa metabdlica basal parece més sensible al
clima gque lo demostrado en mamiferos. Dawson & Carey (1976)
estudian algunas especies de aves de clima templado y &rtico
gue aparecen limitadas en su distribucidén por su incapacidad
de tolerar bajas itemperaturas en invierno, pero no solamente
porgue no puedan sobrevivir a las bajas térmicas sino que
también porque el régimen térmico impone altos reguerimientos
de energia para termorregulaciodn, mas alla de la
disponibilidad de alimento del ambiente. En este caso y en
general para cualgquier situacidén similar, 1la temperatura

ambiente ¥ la disponibilidad ambiental de alimento necesaria

para mantener las altas demandas energéticas v
termorregulatorias, interactuarian COmo limites de
distribucidn especialmente en agquellos micromamiferos de

pequeilo tamafio que poseen altos requerimientos de energia




peso-especificos (Fig. 15) y Dbajos diferenciales térmicos
maximos (Fig.17). Se deberia esperar que en situaciones como
ésta, un aumento de los recursos permitiria a las especies

expandir sus rangos de distribucidén siempre que sean capaces
de mantener una independencia térmica con el medio, lo que
necesariamente deberia reflejarse en altos valores de

TM peso independientes.

En resumen, la distribucidén animal representa una
integracién de factores bidticos y abidticos, en que muchos
factores conductuales, reproductivos, ecoldgicos (e.g.
competencia, depredacidn), térmicos, hidricos y otros,

limitarédn la existencia de una poblacidn excluyéndola de un
area goegrafica o manteniéndola con tamafios poblacionales
bajos. Se puede argumentar con razdén que asignar causalidad

entre fisiologia (energética) y distribucidén es dificultoso vy

por cierto aventurado. Sin embargo, no he mostrado
causalidades sino Qque, como mencioné en la introduccidn
general, asociaciones v correlatos (ver comentarios v

conclusiones generales para un mayor desarrollo).

Frente al conocimiento actual en fisiologia ecoldgica,
aparecera mas razonable observar y explicar los determinantes
de 1la distribucidén en términos de factores conductuales (ver
capitulo III) o ecoldégicos més que en términos de tolerancias
fisioldgicas. Sin embargo, creo que intentar predicciones
respecto de limites de distribucidén animal abrird nuevas

lineas en fisiologia ecoldgica generando un terreno fértil en

-J
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biogeografia. A pesar gue seria circular realizar predicciones
en base a los datos obtenidos en éste capitulo, considero que,
al menos tomando el factor temperatura como una variable
importante de limites distribucionales de los pequefios
mamiferos, operando con las ecuaciones obtenidas en este
capitulo ¥ conociendo por medio de las técnicas de laboratorio
MMR, C v Tb, es posible predecir los limites térmicos de
distribucién de una especie incdgnita para el investigador,

esta aseveracién es ciertamente un desafio intelectual.
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CAPITULO III

TERMORREGULACION CONDUCTUAL EN Phyllotis darwini (RODENTIA:
CRICETIDAE): EFECTO DE LA TEMPERATURA AMBIENTE, USO DE NIDOS Y
AGRUPAMIENTO SOCIAL SOBRE EL GASTO DE ENERGIA
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INTRODUCCION
La mantencidén de la eutermia en los mamiferos, frente a
los cambios térmicos del ambiente se sustenta en la

combinacidén de mecanismos de produccidén de calor y en cambios
en la conservacidén de calor que resultan de respuestas
fisioldégicas y conductuales de termorregulacion.

En relacidén a este ultimo mecanismo, se ha observado en

micromamiferos wuna reduccidn en la pérdida de calor debida a

cambios en los patrones de actividad diaria, agrupamiento
social, seleccidén de microhabitats y construccidén de nidos
(Grodzinski & Wunder 1975). Particularmente, tanto el

agrupamiento social como el uso de nidos en los mamiferos
pequenos tienen como resultado principal: bajas tasas
metabdlicas (Trojan & Wojciechowska 1969, Gebczynski 1969,
Fedyk 1971, Tertil 1972, Vogt & Lynch 1982, Karasov 1983,
Contreras 1984, Andrews & Belknap 1986), menores tasas de
ingestidén de alimento (Springer et al. 1981) y mayor tiempo de
sobrevivencia a bajas temperaturas (Sealander 1952).

En otras palabras, dado que los micromamiferos poseen
altas tasas metabdlicas peso-especificas, v la
termorregulacidédn parece ser el paso limitante en la cascada de
prioridades en la redistribucidén de energia (Wunder 1978);
ellos podrian modificar su balance energético minimizando 1la
pérdida de calor por termorregulacidén conductual. Tanto el

agrupamiento social como la construccidén de nidos tendrian un
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gran significado en la adecuacién de las poblaciones de
pequefios mamiferos, retardando 1la pérdida de calor de los
individuos durante periodos de alta demanda energética.

El objetivo especifico de este trabajo es estudiar el
efecto de la temperatura ambiente (Ta ), la
construccién de nidos y el agrupamiento social sobre las
variables energéticas del cricétido Phyllotis darwini darwini
(Waterhouse 1837) roedor que observado en cautividad y en la
naturaleza ha demostrado el comportamiento de agregacidén mas
conspicuo entre varias especies de micromamiferos del matorral
chileno, mantenidos en condiciones similares. P. d. darwini se
distribuye en Chile desde la provincia de Choapa
(aproximadamente 30 °S) hasta la regidn Metropolitana
(aproximadamente 33 °S) (Tamayo & Frassinetti 1980), ocupando
ambientes clim&ticamente ~variables, con  veranos Secos ¥y
calurosos e inviernos frios y lluviocsos (di Castri & Haljek
1976). Este objetivo especifico es parte de uno mayor gue es
integrar v comprender como algunos de los componentes
ambientales, fisioldgicocs y conductuales afectan el balance y
gasto de energia, aspectos fundamentales de ecofisiologia

térmica de micromamiferos.




MATERIAL Y METODOS

Todas las observaciones y mediciones se realizaron en
individuos machos adultos. Los animales con un
peso corporal (W) = 53.2 + 12.0 g (i + D.E.) se capturaron en
invierno en la Quebrada de la Plata, regién Metropolitana (33°
28°S, 70°54’W). Durante los meses de Julioc y Agosto se tomaron
temperaturas del suelo en el sitio de captura. Todas las
termocuplas se insertaron entre 1 a 3 mm en la superficie del
suelo v entre 1 a 5 m de la entrada de supuestos refugios de
esta especie (cuevas abandonadas de Octodon degus otro roedor
abundante en Chile central). Los individuos se trasladaron al
laboratoric donde se mantuvieron con agua y alimento ad lib.

Las variables energéticas se estimaron durante los
meses de invierno a través de mediciones de consumo de oxigeno
a distintas Ta en un respirdmetro automatico de
circuitc cerrado Dbasado en un modelo modificado de Morrison
(1951). Las mediciones de metabolismo (M) se realizaron en una
cédmara metabdlica de 11 litros (unas 100 veces el volumen de
cada animal) y que permitid un desplazamiento de 4 a & veces
la longitud corporal.

Los experimentos de construccidén de nidos se condujeron
en la misma céamara. Esta posee compartimientos especiales para
proporcionar el material de construccidén de nidos (hierba seca
de Cynodon dactyln, una graminea comun en Chile centrazl). En

este sistema los animales no podian ingresar a los
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|
% compartimientos sino que solo retirar el material. Esta
|
‘ precaucién fue necesaria para evitar la utilizacidén de los

compartimientos como nidos y obligarlos a construir su propio

; refugio. Los individuos fueron expuestos a distintas Ta
en camaras climatizadas durante 24 horas, sin
perturbacién y con alimento fresco ad 1lib.. Posteriormente la

f camara metabdlica se conectd al sistema de medicidén de M con
el propbésito de determinar el gasto de energia a la misma
temperatura en que el animal construyd su nido. Después de 2 a
3 horas de registro, se extrajo el nido, se cerrd el acceso a
los compartimientos y se continudé con la medicidén durante un
tiempo similar. El mismo procedimiento se utilizé al realizar
las mediciones de agrupamiento social con y sin nido. En los
estudios de agrupamiento se utilizaron 5 individuos de peso
similar como numero estéandar, pues, con este numero se obtiene
virtualmente el mayor ahorro energético en individuos
agrupados (Canals & Rosenmann 1984). La tasa metabdlica maxima

de termorregulacién (MMR) se mididé en organismos individuales

de acuerdo al método de Rosenmann & Morrison (1974) (ver
i Capitulo 1II), con el fin de determinar las consecuencias
enegéticas méaximas de los fendmenos de termorregulaciodn
conductual.
Junto a las mediciones metabdlicas se realizaron

observaciones conductuales en 5 individuos en un terrario de
| 10 m® con refugios potenciales y material para la

construccién de nidos.
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Para determinar significancias en la diferencia entre
promedios se utilizdé la prueba de "t". Todos los valores se

muestran como promedios * desviacidén estandar.

RESULTADOS

La relacidén entre la tasa metabdlica y la temperatura
ambiente en individuos sin nido (Mi) y en individuos con
nido (Min) se muestra en la Fig. 18.

Las ecuaciones que representan la tasa metabdlica bajo el

limite de termoneutralidad son:

Sin nido: Mi = 4.67 - (0.133 + 0.008) Ta (mlOz/g-h) (1)
r = 0.996
Con nido: Min = 3.31 - (0.093 =+ 0.019) Ta (ml0O2 /g-h) (2)

r = 0.858




Las ecuaciones (1 y 2)
en 0.133 mlOz2/g-h por cada
mientras que el incremento de

mlO2 /g-h por cada °C. Estos

conductancia térmica (C)

(inverso de aislacidn).
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indican Qque Mi aumenta

°C de disminucién de Ta

Min es solamente 0.093

valores representan la

En promedioc C

disminuye en 30% cuando los animales utilizan el nido
(0.133 wvs 0.093 mlO2/g-h-°C). S5in embargo, 1la reduccién
porcentual es inversamente proporcional a Ta. Asi, a
0 °C la disminucién de M es 1/3 (3.2 mlOz2/g-h con nido
vs 4.7 mlO2/g-h sin nido). Por otra parte, a 25 °C,
la relacién entre Min N4 disminuye solamente en

1/5 (1.25 vs 1.6 mlO2 /g-h).
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A 30 °C no existe diferencia significativa entre
Mi y Min (P > 0.05) (0.98 £+ 0.09 mlOz/g+*h con
nido wvs 1.03 # 0.14 mlO2/g*h sin nido).

La tasa metabdlica maxima de termorregulacidn
dié wun valor de 7.0 + 0.5 mlOz /g-h. El aumento
de aislacidén térmica por efecto del nido tiene una importante
implicacién en el valor de T (temperatura minima letal)
que es la temperatura ambiente tedrica a la cual los animales
alcanzan MMR. Asi la temperatura ambiente a la cual P.
darwini alcanza MMR puede ser calculada modificando la

ecuacidén de Scholander et al. (1850):

Ta = Tv - M/ C (°C) (3)

Tiin = T» - MMR/C (°C) (4)
donde Tb es la temperatura corporal de esta
especie v corresponde a 36.1 = 1.2 °C (n = 31). A partir de
la ecuacidén (4); Tia en animales sin nido es de - 16.6
°C mientras que, con nido alcanza a - 39.3 °C (Fig. 18). En
otras palabras dado que To v MMR permanecen

constantes, la disminucidén de C (o aumento de aislacidn en el
nido) amplia en 22.7 °C el espectro térmico al cual esta

especie alcanza MMR.

Efectos adicionales de disminuciodn de C se
obtienen al estudiar a temperaturas inferiores de
termoneutralidad la relacidn entre M y Ta en 5

individuos agrupados (Ma ) v en los mismos individuos
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agrupados en nido (Man ). Estos resultados se
muestran en la Fig. 19. Las ecuaciones que representan ambas

situaciones son:

Agrupados
sin nidos: Ma = 2.64 - (0.066 = 0.002) Ta (mlOz/g-h) (5)
r = 0.999
Agrupados
con nidos: Man = 1.65 - (0.038 + 0.007) Ta (mlOz2/g-h) (6)
r = 0.985
En este caso c disminuye en promedio 42 .2%

cuando los animales agrupados utilizan el nido (0.066 vs 0.038
mlOz /g-h-°C ). A Ta de 0 °C la reduccidén de Man en
referencia a Ma es similar a 1la encontrada entre Min
y Mi cercana a 1/3 (2.65 mlOz2/g-h agrupados
vs 1.69 mlOz /g+h agrupados en nido). Esta
reduccidn alcanza a aproximadamente 2/3 entre M y
Man .

La Figura 20 ilustra los cambios registrados en
los valores de C en las cuatro situaciones estudiadas. El

efecto combinado del nido y agrupamiento social sobre el

porcentaje de reduccidén de C varia desde un 40%
( Man/Ma ) hasta mas del 70.0% ( Man/Mi ),
con la situacidn intermedia de 59% en la relacidn
( Man/Mn ). Ademéas, la temperatura limite

inferior de termoneutralidad cambia debido & los mismos
efectos. Por ejemplo en individuos solitarios es de 28.3 °C,

en individuos con nido baja a 25.4 °C; en animales agrupados
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es de 21.0 °C y, en agrupados en nido alcanza a 12.5 °C
(Figs. 18 y 19).
Por otra parte, las observaciones conductuales de los

animales en el terrario muestran que sin material para
construir nido los animales permanecen agrupados con posturas
esféricas vy en o bajo los refugios (esquinas del +terrario y
piedras). Cuando los roedores tienen acceso a material para
construir nido, mantienen esta misma conducta, pero en el
interior del nido, el cual construyen principalmente
alrededor y bajo ellos, aungue en algunas ocasiones mantienen
material sobre ellos. Este nido posee piso y paredes, formados

con el material cortado en trozos pequenos.

DISCUSION

Entre las diferentes manifestaciones de la conducta de
los endotermos-homeotermos, la termorregulacidn conductual de
los mamiferos de pequenho tamafio, principalmente como reaccidn
a bajas temperaturas tiene una importante funcidén tanto en la
economia energética como en la redistribucidn de la energisa
disponible y en definitiva en la adecuacidn de las especies
(Wunder 1978).

Estos resultados muestran reducciones en la

tasa metabdlica que oscilan entre 1/3 y 3/4 principalmente
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a bajas Ta , en las que los fendmenos de
termorregulacién conductual gque presenta P. darwini alcanzan
su maxima expresién. Estos valores disminuyen notoriamente a
alta Ta pues en estas condiciones los animales no
construyen nidos y practicamente no se agrupan.

Pearson (1960) encuentra gue la especie Reithrodontomys

megalotis disminuye su gasto de energia en 24% al ocupar un

nido a bajas temperaturas (1 °C) y en 17% a Ta
intermedias. Ademéas sefiala que cuando individuos de esta
especie se agrupan sin nido, tienen un metabolismo por unidad

de peso 28% menor gque un individuo aislado. Estos valores son
similares a 1los encontrados por Glaser & Lustick (1975) en
Peromyscus leucopus. Esta especie presenta una disminucidn
metabélica de 27% debido al agrupamiento social sin nido,
alcanzando un 53% a bajas temperaturas. Brown (1968)
encuentra que Neotoma cinerea z temperaturas de 6 °C presenta
una reduccién en su produccién minima de calor de 23% en un
nido. Por su parte, Layne (1969) encuentra gue Peromyscus
gossypinus y Peromyscus floridanus disminuyen su tasa
metabélica en 22% y 33% respectivamente en presencia de nidos.
Valores similares encuentran Fedyk (1971) en Apodemus

flavicolis, Tertil (1872) en Apodemus agrarius y Vogt &
Lynch (1982) en Peromyscus leucopus. Independientemente de 1la
magnitud de los valores encontrados en condiciones de reposo,

tanto en este trabajo como en las referencias mencionadas,

parece obvio Qque existe una fuerte presidén de seleccidn
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hacia termorregulacién conductual en pequenos mamiferos,
especialmente a bajas temperaturas.

Dado que las observaciones conductuales muestran que P.

darwini se agrupa en nidos cuando posee los recursos
necesarios, me parece util calcular la magnitud del ahorro
energético en reposo en su ambiente e inferir sus
consecuencias.

La temperatura ambiente en invierno en el sitio
de captura de este micromamifero es de 6.29 + 2.2 °C (n = 24)

en el suelo, y de 9.49 * 1.35 °C (n = 24) en los supuestos
refugios. Si se considera el gasto de energia durante 24 horas
en reposo para un individuo solitario de 53 g (promedio del
peso corporal de los ejemplares estudiados), este valor alcanza
a 4876 mlOz /dia fuera del refugio v 4334
ml02 /dia en el interior. Sin embargo, si se supone
que durante 12 horas se encuentra agrupado en un nido
(sustentado por las observaciones conductuales) y 12 horas
fuera de él, entonces el gasto disminuye en aproximadamente
1/3. Junto a esto, la considerable disminucidén del limite
inferior de la 2zona de termoneutralidad de 1los individuos
agrupados en nido, en relacidén a las otras situaciones
ilustradas en las Figs. 18 y 19, demuestrz la importancia de
los fendémenos conductuales senalados. Por ejemplo, a
Ta = 12 °C un solo individuo posee un gasto de
energia de aproximadamente 3 veces su tasa metabdlica basal;

si el mismo individuo se agrupa con otros en un nido, su
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metabolismo promedio a la misma temperatura sera de 1.23 +
0.14 mlOz /g h; valor que se aproxima al metabolismo
minimo que tendria si estuviese a 30 °C aproximadamente.
Por otra parte, la ampliacidén de la temperatura minima letal
de individuos en nido da cuenta de la mayor resistencia al
frio debido a una disminucidén de la conductancia o aumento de
aislacidédn térmica.

Asi, los cambios en el nivel de gasto de energia
dependientes de fendmenos conductuales son, indudablemente un
factor importante que afecta la sobrevivencia de pequefios
mamiferos durante periodos de alta demanda energética. Por
ejemplo, Casey (1981) encuentra que los lemmings Jjuveniles en
el &rtico, al estar en ausencia de wun nido, mueren por
congelamiento en pocos minutos. Estas manifestaciones
conductuales de seleccidn y modificacidén de microclimas y de
las variadas formas de evasidén de las demandas térmicas
impuestas por el ambiente, pueden resultar cruciales en
procesos demograficos (ej. reproduccion y mortalidad);
aceptando que la primera prioridad en la redistribucion de
energia en micromamiferos es hacia termorregulacidén (Wunder
1878).

En definitiva, de acuerdo con McManus & Singer (18975),
las expresiones de termorregulacidn conductual que presenta P.
darwini como otros micromamiferos seran de importancia vital
en: i) especles pequehas, las que poseen un alto gasto de

energia peso-especifico; 1i) especies que habitan ambientes
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estacionalmente variables; 1ii) especies que no migran y iv)
aquellas donde el recurso alimento es de suficiente abundancia
y disponibilidad que permita la presencia de més de un
individuo coespecifico en un area dada. Todos estos puntos son
dependientes entre si y se espera que sean atributos comunes
en las especies que presentan los fendmenos de

termorregulacidén conductual estudiados en este capitulo.
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CAPITULO IV

LIBERTAD TERMICA: UNA APROXIMACION A LA TERMOBIOLOGIA DE ROEDORES
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INTRODUCCION

Muchas caracteristicas funcionales y estructurales de los
mamiferos como la tasa metabolica, temperatura corporal,
aislacidén térmica, pigmentos respiratorios e incluso el tamano
del cuerpo, pueden ser modificadas por las condiciones
ambientales (Morrison et al. 1966, Sealander 1972, Rosenmann
et al. 1975. McNab 1982). La evaluacidn de estos cambios puede
ayudar a comprender el grado de ajuste morfo-fisioldgico de
una especie dada a las grandes variaciones de temperatura
ambiental (Wunder et al. 1977, Gross et al. 1985, Weiner 1987)
v disponibilidad de agua (MacMillen & Lee 1970, Hinds 1977).
Sin embargo, la evaluacidn de los ajustes morfo-funcionales a
condiciones térmicas variables ©puede llevar a wuna visiédn
parcial de 1la amplitud de respuestas que incluye a la
conducta como un componente significativo. La magnitud del
impacto térmico puede ser reducido a través de mecanismos
conductuales (evasidn) (Wunder 1984 y Capitulo I111),asi es de
esperar Qque ocurran interacciones espontadneas entre ambos
tipos de ajustes. Desafortunadamente, los mecanismos
conductuales de evasidén son dificiles de evaluar en su
totalidad, debido a que incluyen una variedad de respuestas
como la construccidn de nidos, agrupamiento social, cambios en
los periodos de actividad, cambios posturales, usc de sombra
o del sol, galerias y otros (Cabanac 1972 y Capitulo II1I).

En este capitulo propongo una evaluacion integral de la
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evasion térmica, que acoplada con la capacidad fisioldgica
permiten a un animal sobrevivir, crecer y reproducirse en un
ambiente estacional. Conociendo los extremos de temperatura

macro-climaticos y 1los limites térmicos de la capacidad de
termorregulacidn (resistencia) de un micromamifero, la
libertad +térmica animal (grado de dependencia de respuestas
conductuales) puede llegar a ser evidente. La libertad térmica
puede alcanzar su expresidén maxima si la resistencia copa ©
excede los extremos estacionales del ambiente. Pero, si el
rango térmico es mayor que el rango de resistencia, 1la
libertad para usar el ambiente térmico quedard restringida vy
los mecanismos conductuales de evasidén seran obligados.

Con el fin de probar estas ideas, se selecciono un
pequefio roedor cricétido sudamericano, Graomys griseoflavus,

gque habita en el Chaco Argentino, donde la diferencia anual

entre las temperaturas promedio de verano e invierno es
normalmente 30 °C. Sin embargo, este rango estacional de
temperatura ambiente (Ta ) puede llegar eventualmente

hasta 50 °C si se considera los valores absolutos maximos y

minimos.

MATERIAL Y METODOS

Las mediciones se realizaron en 6 animales adultos (5

machos v 1 hembra) con un peso corporal promedio (W) de 69.4 =
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5.5 g (i + DE) capturados durante el comienzo de la primavera
en San Luis, Argentina (33°20’S, 60°21’W). La tasa metabdlica
(M), conductancia térmica (C) Vv temperatura corporal
(Tv) se estimé de acuerdo a la metodologia sefialada en el
Capitulo I, la tasa metabdlica méxima (MMR) se mididé siguiendo

el método sefialado en el Capitulo II. La pérdida de agua por

evaporaciodn (EWL) fue determinada en un rango de
Ta de 15-40 °C utilizando el método gravimétrico
descrito por Beinsworth (1968). El rango de presion de vapor

de agua en la céamara fue de 2 a 8 mm Hg.

Los datos climaticos de Ta v precipitacidn
correspondientes a valores mensuales de 25 afios fueron
obtenidos de la Estacidén Meteorolédgica de la Fuerza Aerea de

San Luis de Argentina.

RESULTADOS

Como se muestra en la Fig. 21 los valores minimos de M
delimitan una zona de termoneutralidad (TNZ) entre 25.6 y 34
°C. En este rango M define la tasa metabdlica basal (BMR) de

1.21 0.06 mlO2/g+h, 2% menor Qque 1la esperada para

I+

mamiferos de tamafio similar, de acuerdo a Kleiber (1961) (ver
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también Tabla 2, Capitulo I). Bajo TNZ el valor de C fue 0.166
+ 0.014 (mlOz/g-h-°C), 4% menor gque el esperado por
la ecuacidén general de Morrison & Ryser (1951) (Tabla 1,
Capitulo I).

El promedico de MMR fue 6.25 + 0.75 mlO2/g-h, 6.9%
més bajo que el esperado por la ecuacidén 9 (Capitulo 1II1),
correspondiendo a 5.2 veces BMR. La temperatura critica letal
(Th1) da wun valor de -18 °C. La temperatura corporal en
un rango de Ta de 5 a 35 °C fue de 36.1 + 0.7 °C. Sin
embargo, se observaron valores de Tb bajos como 35 °C,
(a Ta = -5 °C) o tan altos como 33 °C (a Ta = 37 °C)
sin que los animales presentaran dafio visible.

Presumiblemente G. griseoflavus noc presenta una
hipertermia severa debido a la gran capacidad de EWL (Fig.
2). En termoneutralidad, EWL (2.6 mg/g-h) es méds de el doble
que el esperado para un mamifero euterio de tamanio similar

(1.0 mg/g-h) de acuerdo a Calder (1981). Sobre un rango

de Ta de 32 a 35 °C, esta especie aumenta EWL debido
a mecanismos de salivacidn. A Ta de 40 °C (similar al
registro maximo de Ta en su habitat), EWL tiene

un valor de 8 cal/g-h, equivalente a una pérdida de calor

de 1,4 veces BMR.
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DISCUSION

Evasion o resistencia son las respuestas béasicas

alternativas de los pequefios mamiferos no hibernantes frente a

cambios térmicos ambientales significativos (Wunder 1984). En

términos generales, los mecanismos de evasiodn sobre y bajo

* TNZ pueden favorecer la economia térmica y la adecuacidn
| biolégica de un mamifero. Esta puede ser una respesta atil,
esencialmente espontéanea a Ta moderadas, pero

imperativa a Ta extremas. En efecto, con la excepcidn de
hibernacidn, sopor (ver «capitulo I) y otros fendmenos
relacionados, estos mecanismos conductuales aparecen como la

unica via de sobrevivencia bajo condiciones ambientales que

exceden el rango de resistencia de un endotermo. Bajo estas
condiciones, la libertad térmica seréd restringida debido a
que no es posible usar el rango total de Ta durante

un tiempo razonable (ver Capitulos II y III).

La temperatura ambiente promedic en invierno en el
macroclima de G. griseoflavus es 3.2 °C con un registro de
temperatura minima de -10 °C (flechas sombreados y vacias en
la izquierda de la Fig. 21). A estas temperaturas 1la
produccién de calor puede alcanzar a cubrir entre un 50 y un

; 80% de su expansividad metabdlica. Asi, mecanismos de
evasiodn gue reduzcan la magnitud de estrés por frio pueden

no ser perentorios, dada la diferencia entre Ti1 y el
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registro més bajo de Ta (=8 °C), y entre Tia
y la Ta media inferior ( = 21 °C). Consecuentemente,
durante la estacidén mas fria del afio, G. griseoflavus parece
ser capaz de wutilizar plenamente el espacio-temporal
fisioldégico de su macroclima térmico, sin restricciones

fisioldégicas como limitar la locomocidn, acortar el largo de

exposicidén, ajustar su actividad a ciertas horas del dia u
otras respuestas evasivas. Esta situacidén tipifica la
concepcidédn de "libertad térmica de invierno” (TFW), que puede

ser estimada en términos simples como la diferencia entre el
extremo inferior de Ta (Ta1 ) vy Ti1, dividido

por el rango térmico estacional (STR).

TFW = (Ta1 - T11)/STR (1)

Las diferentes especies distribuidas en un macroclima

dado, pueden mostrar valores de TFW positivos, negativos o
cero. Valores negativos de TFW representan una pérdida de
libertad +térmica, el uso imperativo de mecanismos de
evasiodn v una reduccidn concomitante en el uso
espacio-temporal del ambiente estacional. Resolviendo 1la

ecuacidén 1 para G. griseoflavus, se obtienen valores positivos
de TFW (0.73 yv 0.16), dependiendo de la temperatura ambiente
inferior considerada (Ta media o minima absocluta).

En el extremo calido de STR, G. griseoflavus no

muestra dificultad en resistir 1la Ta media superior de
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32.3 °C que cae dentro de su TNZ. La resistencia a altas
Ta esta aparentemente relacionada a la gran capacidad de
EWL de G. griseoflavus (Fig. 22) aumentando 1la salivacidn
y mojando su superficie. Esta conducta no obstante Gtil, puede
eventualmente constituir una considerable carga sobre la
economia hidrica de este pequefio mamifero, Sin embargo, las
precipitaciones en esta localidad ocurren fundamentalmente
durante el verano (aproximadamente 100 mm/mes), asi los
recursos hidricos estarian probablemete disponibles para
reemplazar EWL. La alta EWL unida a la relativa ineficiencia
termolitica de la salivacidn corporal explican las
observaciones de Mares (18977), quién demuestra la baja
capacidad de esta especie de sobrevivir frente a restricciones

experimentales de agua.

La "libertad térmica de verano" (TF3) puede estimarse
como lz diferencia entre la temperatura letal superior
(Tin) y el extremo superior de Ta (Tan ),
dividido por 8TR. Valores de TFS positivos representan

ausencia de restriccién en el total espacio-temporal del

ambiente estacional durante el verano, luego:

TFS = (Tain - Tan)/STR (

Do

en esta ecuacidén el término Tih no puede ser determinado
tan precisamente como su analogo Ti1 (ecuacidén 1), debido

a que Tin depende no solo de Ta sino que




ademas de la presidén de vapor de agua existente. A este
respecto Buffenstein & Jarvies (1985) han resumido 1las
observaciones de varios autores senalando que, roedores en
aire seco muestran solo pequefios aumentos de Tb
mientras que aquellos expuestos en mezclas de aire de mayor
humedad llegan a la hipertermia facilmente.

En los experimentos con G. griseoflavus, la presidn
de vapor de agua fue de 8 mm Hg a Ta = 40 °C, Bajo estas
condiciones TFS puede estar en un rango gue va desde cero a
0.15, dependiendo si se considera la temperatura ambiente
méxima absoluta o la méxima promedio. Valores negativos de TFS
pueden esperarse con altas humedades. Otros factores
ambientales y fisioldgicos como la velocidad del wviento o
cambios en la aislacidén térmica pueden modular los valores de
TF. Estos factores, si adquieren magnitudes relevantes, pueden
incluirse en las ecuaciones 1 vy 2 como variables
modificadoras.

En suma, considerando una alta disponibilidad ambiental
de energia (consumo de alimento) durante el invierno y una
adecuada disponibilidad de agua en verano, G. griseoflavus
parece capaz de resistir fisioldgicamente ambos extremos del
ambiente térmico estacional. ©Su TF es facilitada por una alta
EWL, adecuada MMR, amplia TNZ, valores moderadamente bajos de
Cy BMR, vy 4 °C de labilidad de Tv.

Respuestas de evasidn a extremos de Ta

(construccidén de nidos o seleccidn de refugios favorables) son

<

1
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utilizados por esta especie (Hershkovitz 1962), pero como la
resistencia parece copar el total de STR, 1la reduccidén de la

libertad térmica en esta especie parece ser nula.
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Los mamiferos, considerados como sistemas transformadores
de recursos abiertos al flujo de materia y energia, dividen y
asignan en forma jeradrquica una entrada finita de energia, la
que es utilizada en diferentes actividades. El1 modo de
operacién de este fenotipo transformador de recursos bajo
diferentes condiciones ambientales sera vital en la
reproduccién y permanencia de la especie en espacio y tiempo.

Dentro del principio de asignacidén de energia, ésta sera

asignada en forma diferencial entre diferentes funciones,

siendo prioritaria la de termorregulacion. Cuando este
reguerimiento es satisfecho, 1la energia remanente podra ser
asignada a otras funciones como 1locomocidn, crecimiento, y
almacenamiento.

El gasto de energia en mamiferos es afectado por
factores multiples, siendo el mas importante el tamaho del

cuerpo (Kleiber 1961). Los autores Pearson (1948) y Tracy
(1977) sefialan que el tamafio corporal minimo en mamiferos estéa
relacionado con su capacidad de producir calor enddgeno, con
el rol del ambiente térmico y con la capacidad de estos de ser
homeotermos facultativos.
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