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RESUMEN

En este trabajo describimos y comentamos la variabilidad estacional de los mecanismos conductuales, anatémicos y
fisiologicos en micromamiferos no hibernantes, que habitan ambientes estacionales. Los cambios conductuales y
mozfofuncionales estacionales de estos organismos pueden ser resumidos como sigue: 1) decremento en peso corporal
y bajos requerimientos caldricos totales durante el invierno, 2) aumento de aislacion térmica (e.g., estructura del pelaje)
en fase con los meses frios, 3) conservacién de energia por termorregulacion conductual y/o sopor durrante los meses
frios, 4) uso de microhdbitats térmicamente estables durante el invierno, 5) elevada produccitn de calor metabélico in-
vernal, y 6) aumento en la eficiencia digestiva durante el invierno. Se discuten las implicaciones de estos mecanismos
compensatorios sobre la sobrevivencia invernal de estos animales.

Palabras claves: Micromamiferos, ambientes estacionales, mecanismos compensatorios.
ABSTRACT

We describe and comment on the seasonal variability of behavioral, anatomical, and physiological mechanisms in
non-hibernanting small mammais that inhabit seasonal environments. The behavioral and morphofunctional responses
of these organisms to seasonality can be summarized as: 1) decreased body weight and lower total caloric requirements
during winter months, 2) increased winter thermal insulation, 3) improved energy conservation by behavioral thermo-
regulation and/or torpor during the cold months, 4) use of stable thermal microhabitats, §) increased metabolic heat
production, and 6) higher digestive efficiency during winter. The implications of these compensatory mechanisms for
winter survival of these animals are discussed.

Key words: Small mammals, seasonal environments, compensatory mechanisms.

INTRODUCCION un tamafio corporal pequefio, pues implica

un alto costo de endotermia-homeotermia
(Bourliére 1975). Por ejemplo, en general
un pequefio mamifero requiere aportar mas
del doble de oxigeno y nutrientes a las cé-
lulas que un mamifero grande, bajo las mis-
mas condiciones ambientales (Schmidt-

Los organismos vivos pueden considerarse
como sistemas termodinidmicamente abier-
tos, transformadores de materia y energia
(Calow & Townsed 1981). Los procesos
de obtencibn, asignacién y gasto de energia
dependen de las potencialidades y restric-

ciones organismicas (e.g., plasticidad morfo-
funcional, tamajio corporal), y de las carac-
teristicas ambientales (e.g., temperatura,
alimento, interacciones intra e interespeci-
ficas).

Desde una perspectiva fisiologica, una de
las restricciones de disefio mds evidentes es

(Recibido el 11 de abirl de 1991)

Nielsen 1972).

Independientemente de lo anterior, las
diferentes especies de micromamiferos (roe-
dores, musarafias y algunos pequefios mar-
supiales), muchas de las cuales pesan menos
de 5 g, han colonizado y son abundantes en
regiones geograficas frias o con grandes
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variaciones estacionales en pardmetros fisi-
cos y biéticos (Eisenberg 1981).

La sobrevivencia de los micromamife-
ros (no-hibernantes) que habitan regiones
montafiosas, templadas y boreales est4
fuertemente influida por las bajas tempera-
turas y la variabilidad espacial/temporal de
alimento y agua durante el invierno. En
las altas latitudes y en los ambientes de
montafia del planeta, la cubierta de nieve
puede durar en promedio siete meses con
temperaturas minimas que alcanzan hasta
—400C (Merritt 1984a). Estas presiones
ambientales actiian como elementos selecti-
vos, afectando a los diferentes componentes
del presupuesto energético de los individuos
(e.g., termorregulacién, locomocién, defen-
sa, crecimiento, reproduccion). En respues-
ta, ellos muestran una serie de mecanismos
conductuales, anatémicos y fisiologicos
(evasion y resistencia, sensu Wunder 1984),
compensatorios (sensu King & Murphy
1985) a los cambios climaticos y bibticos
estacionales (Scholander 1955, Martinsen
1969, Hart 1971, Platt 1974, Rosenmann
et al. 1975, Wunder 1978, Vogel 1980,
Feist 1984, Tomasi 1984, West & Dublin
1984, Bozinovic et al. 1990).

Usando como modelo de estudio a los
micromamiferos, queremos mostrar la plas-
ticidad estacional de los organismos. Gene-
ralmente, los estudios en biologia organismi-
ca tienden a analizar las respuestas pro-
medios de los individuos a las variables bajo
estudio, olviddndose de la variabilidad es-
tacional de las respuestas conductuales,
anatébmicas y fisiologicas, y de sus impli-
caciones en niveles de organizacién pobla-
cional y comunitaria. Paralelamente, los
bidlogos de poblaciones y comunidades
en general no analizan las implicaciones
que la variabilidad temporal de las caracte-
risticas organismicas pueda tener en los
niveles superiores de organizaciéon biologi-
ca. Por ejemplo, los cambios estacionales en
la tasa metabédlica de los individuos, en
respuesta a la variabilidad fisica del ambien-
te, implican un aumento en los requeri-
mientos energéticos de éstos, lo que podrfa
reflejarse en cambios temporales en las re-
laciones predador-presa, herbivoro-planta y
probablemente en los patrones de abundan-

cia y distribucién de ambos componentes
(plantas y/o animales).

En consecuencia, los objetivos de este
trabajo son: 1) describir, 2) comentar y
3) discutir como los pequefios mamiferos
(no hibernantes) responden a las presiones
ambientales durante los periodos inverna-
les, bajo condiciones de hébitat con grandes
cambios climéticos y bibticos estacionales.
Para esto, analizamos la diversidad de los
mecanismos conductuales, anatémicos y fi-
sioloégicos compensatorios a la variabilidad
ambiental estacional, y sus implicaciones.

MECANISMOS CONDUCTUALES

Agrupamiento social y construccion de
nidos

En regiones frfas, los micromamiferos,
particularmente aquellos roedores de la fa-
milia Cricetidae, construyen elaborados ni-
dos y forman agrupaciones sociales durante
el invierno, hecho que ademis se refleja
en cambios estacionales de los patrones de
distribucidn espacial (West & Dublin 1984),

El agrupamiento social en los pequefios
mamiferos es funcibn de al menos tres
situaciones: depredacion, disponibilidad de
alimento y disponibilidad de espacio
(Alexander 1974). Sin embargo, Madison
(1984) sefiala que estas tres situaciones
son insuficientes para explicar todos los
fen6menos de agrupamiento social, y que
deben considerarse también aspectos ffsi-
cos como conservacion de calor y humedad
en los nidos y entre los individuos agrupa-
dos. Tanto la construcciéon de nidos como
el agrupamiento social confiere una ventaja
energética via la reduccién de los costos
metabdlicos de termorregulacion (Bozino-
vic et al. 1988a, Canals et al. 1989). Diver-
sos estudios han cuantificado la importancia
del agrupamiento social sobre el presupues-
to energético de micromamiferos, princi-
palmente bajo condiciones de laboratorio.
Recientemente, estos estudios se han am-
pliado con la utilizacidbn mixta de técnicas
de laboratorio y datos sobre anidamiento y
agrupamiento en terreno, obtenidos con
radiotelemetria (Platt 1976, Fitzgerald &
Madison 1983, Hofman et al,, 1984, Madi-
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son 1984, McShea & Madison 1984, Wolff
& Durr 1986).

West & Dublin (1984) revisaron las res-
puestas conductuales de los pequefios ma-
miferos de Norteamérica durante el in-
vierno y categorizaron a la mayoria de las
especies como sociales durante el invierno
(incluso se han observado agrupamientos
sociales interespecificos). Sin embargo, los
miembros de la familia Soricidae han sido
definidas como especies solitarias. No obs-
tante, las especies de soricidos compensan
esta restriccibn construyendo elaborados
nidos que reducen considerablemente el
gasto de energfa durante el invierno (Merritt
1986).

Al parecer, el agrupamiento social en el
tiempo y espacio depende de un compro-
miso establecido entre el grado de sociabi-
lidad de las especies o tolerancia a conespe-
cificos y las condiciones ffsicas/bioticas del
ambiente (M. Dfaz-Barraza, com. pers)
presentes en las diferentes estaciones del
afio.

Almacenamiento de Alimento

Durante el invierno algunas especies de
micromamiferos, principalmente roedores
y soricidos, almacenan alimento, (véase
Merritt 1986 para un revision).

La relaciobn entre la conducta de ali-
mentacioén y el éxito reproductivo podria
variar dependiendo del tiempo que los in-
dividuos asignan a la busqueda del alimen-
to. En este sentido, el almacenamiento de
alimento aseguraria una fuente energética
y nutricional rdpida sin tener que asignar
energia en la bisqueda y captura de alimen-
to. Este fen6meno es especialmente impor-
tante si la abundancia y predecibilidad del
alimento es baja durante el invierno. Se
desconoce por qué algunos micromamife-
ros almacenan alimento y otros no. Estas
diferencias podrian ser producto de las ca-
racteristicas de disefio (estructura y organi-
zacion) de los organismos.

Uso de microhadbitats térmicamente estables

Muchas especies de micromamiferos perma-
necen activas durante el invierno sin pre-
sentar heterotermia fisiol6gica (Wunder et

al. 1977). Como resultado, y en orden a
satisfacer sus requerimientos caloricos to-
tales, ellas deben alimentarse continuamen-
te. Luego, el régimen térmmico en la zona de
alimentacién es una variable crucial que
modula el presupuesto energético y los
patrones de sobrevivencia de estos peque-
filos mamiferos. Por ejemplo, Beer (1961)
documenté para los roedores Clethrionomys
gapperi 'y Peromyscus leucopus, en las
montafias Apalaches de Norteamérica,
una alta mortalidad durante el invierno.
Este autor atribuy6 el fen6bmeno a la au-
sencia de una cubierta aislante de nieve,
la que actiia como amortiguador térmico.
Este hecho demostraria que la estacion
invernal es un importante filtro selectivo
para estos organismos.

Dado que la distribucién y abundancia
de los micromamiferos en ambientes esta-
cionales estd fuertemente influida por fac-
tores climaticos, muchas especies evaden
las condiciones climaticas extremas, alimen-
tindose en tuineles o en la zona subnivea
(véase Merritt 1984a para una revision). Por
ejemplo, Merritt (1986) document6 las
temperaturas ambientales del microhdbitat
de la musarafia Blarina brevicauda en los
Apalaches durante el invierno, obteniendo
valores de —290C en la superficie, —4°C
en la interfase suelo-nieve y de 10C en los
tineles que ocupa esta especie bajo la su-
perficie. Luego, durante los meses de in-
vierno, este Gltimo microhdbitat provee
un régimen térmico estable y cdlido en com-
paraciébn a las condiciones climéiticas ex-
ternas. Probablemente la selecciobn de
microhébitats tenga un caricter adaptativo.

Cambios en los patrones de actividad

Los micromamiferos no-hibernantes, resi-
dentes en ambientes estacionales, deben
asegurar una nutricién adecuada para man-
tener un balance energético positivo y satis-
facer los costos de la endotermia-homeoter-
mia. Sin embargo, aquellas especies que no
almacenan alimento deben gastar energia
en actividades diarias de alimentacioén. Se-
gun Wunder (1970) los costos de actividad
locomotora de un mamifero pequefio (por
unidad de masa) pueden alcanzar hasta
5-8 veces los costos energéticos en reposo.
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Como es esperable, las evidencias hasta
ahora muestran que muchas especies pre-
sentan ajustes y cambios en los patrones
de actividad y presupuestos temporales
durante el invierno. Los individuos concen-
tran sus periodos de actividad durante las
horas de mayor temperatura ambiente y
evaden las condiciones extremadamente
frias (véase Pearson 1947, Mann & Stinson
1957, Osterberg 1962, Buckner 1964,
Martinsen 1969, Randolph 1973, Platt
1976, Martin 1983).

MECANISMOS ANATOMICOS Y FISIOLOGICOS

Disminucién de peso corporal durante el
invierno

Estudios anuales de din&mica poblacional
de micromamiferos en ambientes estacio-
nales han documentado ya sea pérdida de
masa corporal o crecimiento lento durante
el invierno (véase Merritt 1984a para revi-
sibn). Este fen6meno confiere la ventaja
de reducir los requerimientos caldricos
totales durante perfodos frios y de esca-
sez de alimento (Rosenmann et al. 1975,
Bozinovic et al. 1990).

Fuller (1969) e Iverson & Turner (1974)
postularon cuatro procesos por los que el
peso corporal promedio de roedores podria
disminuir durante el invierno: 1) muerte o
emigracion de los animales grandes y viejos,
2) detenci6bn del crecimiento de los anima-
les inmaduros, 3) disminucién de peso de
los animales viejos, y 4) reclutamiento de
animales livianos. Después de evaluar
estos factores en Microtus ochrogaster,
Iverson & Turner (1974) concluyeron que
la disminucién en peso de los animales du-
rante otofio e invierno es producida por la
combinacién de un reclutamiento de ani-
males pequefios y por la pérdida de peso de
los animales residentes. Posteriormente,
Merritt & Merritt (1978) mostraron que
C. gapperi presenta una disminuciéon en
peso entre otofio y fines de la estacion
invernal, con un aumento en peso durante
la estacibn reproductiva. En contraste,
Merritt (1984b) sefial6 que Peromyscus
spp. no presentan este fen6meno, especu-
lando que su capacidad de caer en estados
de sopor facultativo, unido al almacena-

miento de alimento y agrupamiento social,
les aportarfa un ahorro de energia conside-
rable durante el invierno. Muria et al
(1987) sefialaron que la cohorte de verano
del roedor Akodon olivaceus (individuos
nacidos en diciembre y sexualmente acti-
vos en enero) presentan una disminucion
en masa testicular y peso corporal durante
el invierno en el bosque valdiviano del sur
de Chile.

En musarafias del género Sorex, Hyva-
rinen (1984) también documenté un de-
cremento en masa durante el invierno Eu-
rasiatico. Sin embargo, Merritt (1986) sefia-
16 que en Norteamérica la musarafia B.
brevicauda muestra un incremento estable
en peso durante el invierno.

El decremento en peso de algunas espe-
cies de roedores y musarafias podrian ocu-
rrir en respuesta a la escasez de alimento
durante el invierno. Para ganar peso duran-
te el invierno, la abundancia y disponibili-
dad de alimento deberia ser suficiente para
pagar los diferentes costos energéticos de
los individuos. Randolph (1973) estim6
que una poblacion de aproximadamente
ocho musarafias/hé en un bosque deciduo de
Norteamérica requiere s6lo un 37« de la
base energética de presas durante el invier-
no, y como resultado, que la abundancia
de alimento serfa méas que suficiente como
para solventar las diferentes demandas ener-
géticas .de los individuos. Sin embargo, y
basado en estudios empiricos, Wunder
(en Marchant 1987) sugiere que el alimento
per se no seria el factor desencadenante de
la pérdida de peso, sino que este fendmeno
estaria gobernado por un programa gené-
tico.

Cambios en aislacion térmica

Un incremento en longitud y densidad de
pelaje podria actuar como un importante
cambio compensatorio que minimizaria el
alto costo de la endotermia de micromami-
feros durante periodos frios. Scholander
(1955) sugiri6 que los pequefios mamiferos
no podrfan poseer suficiente aislacién (baja
conductancia térmica) durante perfodos
frios sin incurrir en restricciones locomoto-
ras. Sin embargo, hasta la fecha las eviden-
cias rechazan esta hip6tesis.
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Asi, Hart & Heroux (1953) documenta-
ron cambios estacionales en la aislacibn
térmica del roedor cricétido Peromyscus
maniculatus en fase con los meses frios.
Sealander (1972) también document6 cam-
bios en la densidad del pelaje del roedor
microtino Clethrionomys rutilus en Alaska.
Khateeb & Johnson (1971) realizaron estu-
dios microscOpicos de reemplazo estacional
de pelo en Microtus agrestis, encontrando
una alta densidad de pelos durante el
invierno. Gorecki (1966), Bolshakov (1984)
y recientemente Bozinovic et al. (1990) es-
tudiaron cambios estacionales en la conduc-
tancia térmica de varias especies de cricéti-
dos de Polonia, la Uni6én Soviética y los
Andes de Chile central, respectivamente,
encontrando un rango de aumento en la
aislacion térmica de verano a invierno en-
tre 11 y 20w,

Los anicos estudios que conocemos
de cambios estacionales de estructura y
funcién del pelaje en musarafias son los
de Borowski (1958), Randolph (1973) y
Bozinovic & Merritt (datos no publicados).
Estos autores postulan que junto a un de-
cremento en la conductancia térmica
durante el invierno, los individuos no s6lo
presentan bajas tasas de pérdida de calor,
sino que esto se veria reflejado también
en requerimientos energéticos minimos
equivalentes durante las diferentes estacio-
nes del afio. Bozinovic & Merritt (manus-
crito) documentan que los cambios en aisla-
cibn son producto de diferencias en la
microanatomfa y probablemente densidad
del pelaje.

Sopor o abandono de la homeotermia

La capacidad de muchos roedores cricéti-
dos de caer en estados de sopor durante
el invierno es conocida y ha sido amplia-
mente documentada para las especies de
Norteamérica (véase Lyman et al. 1982
para una revisién), aunque este patrén no
es claro para los miembros de familia Sori-
cidae. S6lamente Vogel (1974) y Newman
& Rudd (1978) han documentado este fe-
némeno para dos especies del género Sorex.
Es probable que, dada la alta tasa metab6li-
ca peso-especifica de las musarafias, en ge-

neral ellas no posean la capacidad de caer
en estos estados de hipotermia natural.

Para los roedores sudamericanos, sin
embargo, estos estudios son relativamente
escasos (véase Bozinovic & Rosenmann
1988a, 1988b, Caviedes-Vidal et al. 1990,
Bozinovic & Marquet 1991). Rosen-
mann et al. (1980)! documentaron estados
de sopor facultativo en el marsupial
Marmosa elegans en Chile central. Es proba-
ble que este mecanismo también esté pre-
sente en otras especies de Marmosa que ha-
bitan los ambientes estacionales de los
Andes del norte de Chile.

Es conocido que el sopor, como mecanis-
mo de ahorro energético, es especialmente
importante durante perfodos frios y de
escasez de alimento. ComGnmente los esta-
dos de sopor van, ademéis, acompaiiados
por agrupamiento y anidamiento social,
aunque esto ultimo depende del grado de
sociabilidad de las especies.

Capacidad termogénica alta durante el
invierno

Hasta ahora hemos enfatizado los meca-
nismos compensatorios de los microma-
miferos que se manifiestan en una baja
pérdida de calor (ie.,, bajo gasto de ener-
gfa) durante el invierno. Sin embargo,
durante diferentes episodios de su ciclo
de actividad, los micromamiferos deben
enfrentarse a condiciones extremadamente
frias. Para tolerar estas bajas temperaturas,
ellos deben asignar energia en forma rapida
y eficiente a la termorregulacién (ie., de-
ben mostrar alta capacidad termogénica).
Este aumento en la capacidad de generar
calor metabélico va acompafiado por
cambios estacionales que se manifiestan
enunaelevada tasa metabélica basal (BMR),
alta tasa metabdlica maxima (MMR), o
por cambios en la capacidad de termogéne-
sis sin tiritar (“‘non-shiverig thermogenesis”’,
NST). Zegers & Merritt (1988) sefialan
que las bajas temperaturas y el fotoperiodo
corto durante el invierno actuarfan como

! ROSENMANN M, P. BARAHONA & LC CONTRE-

RAS (1980) Metabolismo energético y sopor en Mar-

" mosa elegans. Archivos de Biologfa y Medicina Experi-
mentales (Chile) 13: R-105.
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sefiales ambientales desencadenando estos
cambios estacionales.

Varios estudios han demostrado que los
pequefios cricétidos expuestos a bajas tem-
peraturas exhiben un aumento en su tasa
metabdlica (e.g., Wickler 1980). Si bien
algunas especies del género Peromyscus
muestran una serie de ajustes conductuales
y anatémicos que reducen la pérdida de
calor durante los periodos invernales
(Merritt 1984b), ellas ademis presentan
una alta capacidad de produccion de calor
metabdlico, Lynch (1973) registré6 un 24«
de aumento en BMR durante el invierno en
Peromyscus leucopus, mientras que Wickler
(1980) registr6 un 70% de aumento en
MMR en la misma especie. Bozinovic ef al.
(1990) registraron un aumento de 37% en
MMR para Abrothrix andinus en los Andes
de Chile central durante el invierno. Cam-
bios estacionales en MMR también han sido
registrados en el cricétido Graomys griseo-
flavus en Argentina (E. Caviedes-Vidal, com.
pers.). Los roedores microtinos también
muestran una elevada capacidad termogéni-
ca durante el invierno. Wunder et al. (1977)
documentaron un aumento de 29« en el
consumo de oxigeno peso-especifico de
Microtus ochrogaster durante el invierno.
Rosenmann et al (1975) encontraron un
incremento de 96% en MMR de C. rutilus
durante el invierno de Alaska. ,

Los estudios de capacidad termogénica
estacional en la musarafia B. brevicauda
apoyan el patron general. Esta especie mues-
tra un aumento en MMR durante el invier-
no (Randolph 1980). Sin embargo, es nota-
ble que no existan mas estudios de cambios
metabodlicos estacionales en otros soricidos,
probablemente debidos a problemas logisti-
cos asociados con el trampeo durante el
invierno.

Ademias de las altas tasas metabolicas
durante el invierno, los pequefios mamife-
ros residentes de ambientes estacionales,
poseen la capacidad de resistir el frio ex-
tremo a través de NST. Este eficiente me-
canismo libera energia quimica debida a
procesos que no incorporan contracciones
musculares, y es mediada por catecolami-
nas-norepinefrina (NE). Anatémicamente,
el origen de NST estd en la grasa parda,
la cual también aumenta durante el invier-

no (Merritt 1986). La amplia presencia de
NST en micromamiferos ha sido revisada
desde una perspectiva comparada por
Heldmaier (1971) y Jansky (1973). Por
ejemplo, Rosenmann et al. (1975), Feist
& Rosenmann (1976) y Feist (1980) mos-
traron que MMR y NST aumentan marca-
damente durante el invierno en C. rutilus.
Merritt (1986) demostré un patrén esta-
cional similar de NST en B. brevicauda. El
incremento de NST en esta especie es de
54% en invierno comparado con verano.
En todos los casos estudiados, BMR, MMR
y NST varian inversamente con las tempe-
raturas minimas medias en el ambiente.

Dado que este mecanismo fisiologico
permite una rdpida produccién de calor
sin tiritar, podrfa ser empleado como un
modo rapido y eficiente de termorregula-
cion durante perfodos de alimentacién y
otras actividades que demanden un alto
gasto energético durante las diferentes fa-
ses del invierno.

Cambios digestivos

Los cambios estacionales en la abundancia,
disponibilidad y calidad del alimento, de-
terminan la capacidad de los micromamfife-
ros para obtener y utilizar el alimento,
mientras que los limites de ingesta y proce-s
samiento del alimento estin determinados
por la bioquimica, fisiologfa y anatomia
del tracto digestivo y estructuras anexas
(Sibly 1981, Hume 1989). ‘
Como hemos sefialado, muchos micro-
mamiferos muestran cambios estacionales
en sus demandas metabélicas. Comfinmen-
te estos cambios van acompafiados por
variaciones estacionales en la abundancia y
calidad del alimento. Frente a esta varia-
bilidad ambiental, se ha documentado que
los roedores (e.g., A. andinus, M. ochrogas-
ter, P. maniculatus) responden con un au-
mento en la masa y tamafio del tracto
digestivo, procesamiento ripido y de un
mayor volumen de alimento, y aumento en
el transporte activo de nutrientes durante
el invierno (Gross et al. 1985, Green &
Millar 1987, Bozinovic et al. 1988b, 1990,
Bozinovic & Iturri 1991). Randolph
(1973) también document6d que la eficien-
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cia de digestién de la musarafia B. brevicau-
da es mayor durante el invierno en compa-
racion a los individuos de verano. Este
autor sefiala que la calidad de la dieta
determinaria la eficiencia de digestion dife-
rencial.

En consecuencia, los cambios estaciona-
les en dieta (e.g., Merritt & Merrit 1978),
asociados con respuestas estructurales y
funcionales plasticas del tracto digestivo,
pueden considerarse como mecanismos
compensatorios de la fisiologia digestiva
de micromamiferos no-hibernantes frente
a la variacion estacional fisica y bi6tica del
ambiente.

DISCUSION

Hemos analizado algunos de los mecanis-
mos conductuales, anatémicos y fisiologi-
cos compensatorios de los micromamife-
ros no hibernantes que habitan ambientes
estacionales y como éstos cambian en el
tiempo en respuesta a la variabilidad
ambiental.

En general, durante el invierno es proba-
ble que estos mecanismos operen en con-
junto. Ellos pueden ser resumidos como
sigue: 1) decremento en peso corporal,
2) bajos requerimientos caldricos totales,
3) disminucién del coeficiente de transfe-
rencia de calor (cambios en aislacion),
4) conservacion de calor por termorregu-
laciébn conductual y/o sopor, 5) uso de
microhdbitats térmicamente estables, 6) alta
capacidad para termogénesis, 7) alta efi-
ciencia digestiva y almacenamiento del
alimento. Estos mecanismos parecen ser de
una plasticidad suficiente como para
influir la sobrevivencia de los micromami-
feros en ambientes estacionales. Estos
tipos de respuestas no constituyen estrate-
gias excluyentes y no son independientes
unas de otras —ie., los organismos pre-
sentan estrategias mixtas e interactiian con
el ambiente mediante el uso simultineo de
mecanismos compensatorios. Actualmente
se desconoce si existen combinatorias de
estrategias més recurrentes que otras, y si
esta recurrencia puede ser explicada por as-
pectos filogenéticos y/o ecologicos.

Es evidente que la mayor cantidad de
informacién proviene de estudios realizados

con las especies de micromamiferos de
Norteamérica. En Sudamérica y particu-
larmente para las especies de marsupiales
que habitan ambientes estacionales en el
sur (e.g., Ryncholestes raphanurus) y alti-
plano de Chile (e.g., Marmosa sp.), estos
estudios son inexistentes. Solamente Rosen-

mann & Ampuero (1981)* han documen-

tado aspectos de la bioenergética del mar-
supial Dromiciops australis, habitante del
bosque valdiviano del sur de Chile.

En este tipo de estudios el énfasis estd
puesto en la comprension de los aspectos
ecolégicos y evolutivos de la estructura,
funcién y conducta, y en como estos com-
ponentes interactiian regulando la sobrevi-
vencia y reproduccion de los organismos
en su ambiente natural (adecuacién biol6-
gica relativa de los individuos; véase Feder
etal. 1987). '

No obstante, quienes trabajamos en esta
area del conocimiento de la biologia, en
general hemos mostrado la tendencia central
de estos mecanismos en el tiempo (e.g,
cambios estacionales y ontogenéticos) y el
espacio (e.g., variacidbn geogréifica), princi-
palmente desde una aproximacién compa-
rada, a nivel interespecifico y utilizando
promedios. Sin embargo, nos hemos olvi-
dado de examinar la variabilidad de las
observaciones (variabilidad intgrindividual).

A esta aproximacién Bennett (1987:
148) la denomina “la tirania de la media
dorada”. De acuerdo a Bennett (1987),
si bien en un primer paso es esencial cono-
cer la tendencia central de estos fenéme-

nos, es notable que ‘desconozcamos la
variabilidad individual de ellos, y las
implicaciones sobre 1la sobrevivencia

diferencial y el crecimiento de los orga-
nismos, aspecto que es también ignorado
por los bi6logos de poblaciones y comuni-
dades. Por ejemplo, no sabemos si, a nivel
intraespecifico, aquellos individuos con una
alta eficiencia digestiva y capacidad para
NST, o con una elevada sofisticacion con-
ductual (e.g., almacenamiento de alimento,
seleccibn de microhdbitats térmicamente

2 ROSENMANN M & R AMPUERO (1981) [iberna-
cibn en Dromiciops australis. Archivos de Biologia y
Medicina Experimentales (Chile) 14: R-294.
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6ptimos), poseen una mayor adecuacién
biolégica que otros. En otras palabras,
en la mayoria de los casos estudiados
desconocemos la variabilidad intraespecifi-
ca, la magnitud de esta variabilidad y las
probables consecuencias poblacionales y
comunitarias de las diferencias individua-
les en la conducta, estructura y funcién
de los organismos.

Por otra parte, la incorporacién de las
caracterfsticas individuales y su variacion
temporal en los modelos poblacionales y
comunitarios, es un aspecto generalmente
ignorado por los ecbdlogos de poblaciones
y comunidades. Por ejemplo, Karasov
(1990) demuestra qQue los procesos fisiolo-
gicos de la digestion fijan los Iimites de la
ingesta metabolizable de energfa y deter-
minan las tasas de crecimiento y repro-
ducciébn en el tiempo. Luego, muchos de
los patrones poblacionales (e.g., cambios
temporales en nimero) podian ser expli-
cados por las caracterfsticas y variabilidad
temporal de los atributos individuales. Otro
ejemplo similar ha sido también documen-
tado por Karasov et al. (1986). Estos au-
tores demuestran que si se consideran las
restricciones digestivas de los organismos,
los patrones de la ecologfa tréfica de ellos
cambian en sentido inverso (de minimiza-
dores de tiempo a maximizadores de ener-

gia).

El conocimiento de estos mecanismos,
su variabilidad temporal, intra e interespe-
cffica y como ellos afectan la sobrevivencia
de los micromamiferos en diferentes am-
bientes (estacionales en este caso) y bajo
diferentes presiones de seleccidén, pueden
utilizarse como modelo de estudio. Actual-
mente existen algunos modelos que predi-
cen caracteristicas poblacionales a partir
de procesos fisiol6gicos a nivel individual.
No obstante, el principal problema que
enfrentan es que son inevitablemente
especie-especificos, sacrificando generalidad
por realismo (véase Lawton 1991). Luego,
la integraciéon de las aproximaciones indi-
viduales, poblacionales, comunitarias e his-
toricas, aparece como esencial en la ecolo-
gia contemporidnea para comprender los
mecanismos, procesos y patrones de los
organismos en el tiempo y el espacio.
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