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RESUMEN

Las aves presentan una amplia variedad de ajustes morfo-fisiolégicos en respuesta a los cambios estacionales biéticos y
abidticos del ambiente. Particularmente interesantes resultan los ajustes en la produccién de calor, ya que las tasas méximas
de metabolismo energético pueden determinar la sobrevivencia de los animales en situaciones extremas. Con el objetivo de
determinar el rol que pueden jugar los ajustes metabdlicos en aves de pequefio tamafio, se cuantificaron estacionalmente la
temperatura ambiente y las tasas metabdlicas basales y mdximas en Zonotrichia capensis, una pequefia ave paserina residente
de Chile central. El metabolismo médximo presenté un aumento significativo en el mes de noviembre con respecto a los valores
de mayo (84,0 £ 3,0 y 71,7 £ 3,4 cal/g * h respectivamente). En los otros meses del afio no se observaron cambios significati-
vos. Paralelamente, el metabolismo basal presenté una respuesta similar, con valores mds altos en noviembre y enero (16,8 £
0,32 y 16,6 £ 0,19 cal/g « h), en relacién a los valores obtenidos en el resto de los meses del afio. El aumento metabdlico
durante los meses mds cédlidos se puede explicar por al menos dos factores: i) el cambio estacional en la conductancia térmica
previamente descrito en esta especie, y ii) por un mayor gasto energético asociado a la época reproductiva.

Palabras clave: Cambios estacionales. Zonotrichia capensis, tasa metabdlica maxima, tasa metabdlica basal.

ABSTRACT

Birds display a wide variety of morpho-physiological adjustments to compensate environmental biotic and abiotic seasonal
changes. Adjustinents in heat production are of particular interest, because maximum rates of energy metabolism may determi-
ne survival of animals in extreme conditions. In order to determine the role of seasonal metabolic adjustments in birds of small
body size, we assessed throughout the year: ambient temperature, basal and maximum metabolic rates in Zonotrichia capensis,
a small passerine inhabiting central Chile. Maximum metabolic rate showed a significant increase in November, with respect to
the values recorded in May (84.0 £ 3.0 vs. 71.7 £ 3.4 cal/g * h respectively). No significant changes were observed in the rest
of the study periods of the year. Concomitant changes were observed in basal metabolic rates which were found to be
significantly higher in November and Januvary (16.8 £ (0.32 and 16.6 £ 0.19 cal/g * h) than in all other months of the year. The
metabolic increase during the warmer season may be explained by at least two factors: i) the seasonal change in thermal
conductance, previously described in this species, and ii) the larger energy demand associated to the reproductive season.

Key words: Seasonal changes, Zonotrichia capensis. maximum metabolic rate, basal metabolic rate.
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INTRODUCCION

Los animales endotermos enfrentados a
grande~ ariaciones estacionales bidticas y
abidticas. con frios invernales que imponen
alto gasto energético y disminuciones de
abundancia y/o calidad del alimento, presen-
tan ajustes morfo-fisiolégicos y conductuales
que compensan estos cambios ambientales y
que resultan en la mantencién de un balance
energético positivo (King & Murphy 1985,

Bozinovic et al. 1988). Luego, las variacio-
nes estacionales biéticas y abidticas del am-
biente, pueden visualizarse como un filtro se-
lectivo operando globalmente, frente al cual
los endotermos deben ajustarse utilizando di-
ferentes mecanismos. La efectividad de éstos
puede ser crucial para la permanencia de las
poblaciones locales, ya que permiten modifi-
car las variables de la adecuacién bioldgica
de los individuos, y la sobrevivencia (Bozi-
novic & Merritt 1991).

(Recibido el 20 de abril de 1995; aceptado el 2 de julio de 1996: manejado por Guillermo Riveros)
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Especificamente, las aves presentan una
amplia variedad de cambios estacionales
morfo-fisiolégicos, entre los cuales se cuen-
tan: a) disminucién del peso corporal, b)
cambios de la conductancia térmica (inverso
de la aislacidn), c) ajustes de las capacidades
energéticas (tasa metabdlica minima y/o
méxima) y d) cambios en el tracto digestivo,
permitiendo una mayor eficiencia en la ad-
quisicion, asimilacién y retorno de energia
(Calder & King 1974). Particularmente inte-
resantes resultan los ajuste en la produccién
de energia caldrica, ya que las tasas maximas
de metabolismo energético pueden determi-
nar la sobrevivencia de los animales en si-
tuaciones extremas, como por ejemplo en ba-
jas temperaturas o al escapar de predadores
(Karasov 1986).

La problematica del efecto de los cambios
estacionales en las tasas metabdlicas de las
aves ha sido estudiada desde algiin tiempo.
Sin embargo, a la fecha no parece existir
acuerdo en la manera que las aves respon-
den a los cambios estacionales abidticos de
su ambiente. Asi, en la revisidon de Gelineo
(1969), se plantea que el efecto de las esta-
ciones (temperatura) sobre el metabolismo
basal de las aves no siempre es el mismo,
seflalando que algunos autores mencionan
una independencia de la tasa metabdlica
basal de los cambios estacionales. Sin em-
bargo, otros investigadores describen un
aumento de la produccién de calor en los
meses mds frios del afio, mientras que un ter-
cer grupo de autores concluye que este para-
metro energético disminuye durante el in-
vierno.

Las hipdtesis y explicaciones a la variabi-
lidad de respuestas se han adscrito a los dife-
rentes tamanos corporales (mb) de las aves
(Pohl & West 1973, Weathers & Caccamise
1978). Asi, aves de mayor tamarfio (mb > 100
g) mantendrian o disminuirian el gasto ener-
gético en los meses frios, como consecuencia
de una disminucién de la conductancia tér-
mica o el aumento de la aislacién (e.g. Hart
1962, West 1972). Por el contrario, las aves
pequeiias, mucho mas limitadas para modifi-
car su aislacién, presentarfan —como alterna-
tiva— un aumento metabdlico durante el in-
vierno. Esta respuesta les permitiria una
mayor resistencia térmica y la mantencién de
la temperatura corporal durante los meses

mas frios (e.g. Hart 1962, Gelineo 1969,
Pohl & West 1973, Kendeigh & Blem 1974).

Sin embargo, estudios mds recientes con-
tradicen la hipétesis explicativa del aumento
invernal del metabolismo propuesta por Pohl
& West (1973) y Weathers & Caccamise
(1978). Por ejemplo, Lustick et al. (1982) en-
cuentran una disminucién de la tasa metabo-
lica durante el invierno en Carduelis tristis,
un ave con un mb = 15 g. Por otra parte,
Dawson et al. (1983) describen ausencia de
cambios metabdlicos en una poblacién de
Carpadocus mexicanus (mb = 20 g). Mis
adn, Rintamiiki et al. (1983) describen un au-
mento metabdlico en Lyrurus tetrix (mb =
1 100-930 g) durante el invierno de los cam-
pos de Finlandia, lo que no seria esperable
para un ave de ese tamaiio. Por otra parte,
Carmi-Winkler et al. (1987) determinan un
aumento del gasto energético diario durante
los meses frios en Alectoris chukar, ave resi-
dente del desierto de Negev y que posee un
mb = 350 - 550 g. Paralelamente, Kan et al.
(1987) describen un comportamiento similar
en A. clutkar y Ammoperdix heyi (mb = 150-
250 g) en la misma zona de estudio. En estos
dos dltimos casos las aves disminuyen el me-
tabolismo durante los meses de calor, lo que,
al margen de las hipétesis que relacionan ta-
mafio corporal y respuesta metabdlica esta-
cional, puede ser interpretado como una res-
puesta fisiolégica clasica de los endotermos
del desierto (sensu McNab 1979).

Por otra parte, ajustes del metabolismo
maximo relacionados con cambios estacio-
nales en aves configuran una problematica
que ha sido mucho menos estudiada. Gene-
ralmente, los trabajos apuntan a cuantificar
estacionalmente el tiempo de resistencia de
los animales a temperaturas extremadamente
bajas (Dawson 1989). Una excepcién es el
trabajo de Swanson (1990), que determiné
que la especie Junco hyemalis no presentaba
cambios estacionales en su metabolismo mé-
ximo instantineo (el valor més alto medido
en condiciones de gasto energético maximo),
aunque los valores eran significativamente
mds altos en invierno si se consideraba el
metabolismo mdéximo promedio (todos los
valores obtenidos en condiciones de gasto
mMaximo).

Se ha propuesto que la disminucién inver-
nal de la capacidad energética y de la con-
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ductancia térmica en aves relativamente
grandes podria resultar ventajoso en térmi-
nos de adecuacidn biolégica, dado que un au-
mento en aislacién conllevarfa una disminu-
cién de los requerimientos de alimento, los
cuales normalmente disminuyen durante el
invierno (Dawson & Carey 1976). Cabe ha-
cer notar que los ejemplos citados en este
contexto corresponden a estudios de cambios
estacionales en ambientes que permanecen
cubiertos de nieve durante el invierno, con
una clara disminucién en la cantidad de ali-
mento disponible. Sin embargo, este argu-
mento no es tan claro para aves de pequefio
tamafo que habitan en ambientes mediterra-
neos, ya que si bien un aumento de las capa-
cidades energéticas resulta en una mayor re-
sistencia térmica, esto conlleva un aumento
en los requerimientos de alimento durante el
invierno. Consecuentemente, nos parecié de
interés adquirir datos tendientes a sustentar
la idea que podria explicar ¢l sentido del
cambio metabdlico invernal de las aves. Es
probable que el cambio metabdlico durante
el invierno dependa, ademds del tamafio
corporal, de la disponibilidad de alimento
durante esta estacion del afio y de la magni-
tud de las diferencias térmicas estacionales.

En esta primera etapa, y con el objetivo de
determinar el rol y efectividad de los ajustes
metabdlicos estacionales en aves de peque-
fio tamafo, se cuantificé estacionalmente la
temperatura ambiente y las tasas metabdlicas
basales y maximas en una pequefia ave pase-
rina residente de Chile central.

MATERIALES Y METODOS

El estudio se realizé en el fundo “El Pan-
gue” (33°17° S, 71° 11°W) que posee el tipi-
co ambiente mediterrineo de Chile central,
con veranos calurosos ¢ inviernos frios y 1lu-
viosos (di Castri & Hajek 1976).

Como modelo de estudio se utilizd a Zo-
notrichia capensis (Miiller) (Emberizidae),
un pequeiio paserino no hibernante de amplia
distribucién altitudinal y latitudinal (Araya &
Millie 1986, Novoa et al. 1990). Esta ave es
de facil mantencién en cautiverio (Novoa et
al. 1986) y es residente permanente del sitio
de estudio. Las capturas se realizaron utili-
zando redes de niebla en forma bimensual
entre los meses de enero y noviembre.

La temperatura ambiente (T ) (£ 0,1° C),
se registrd bimensualmente a medio dia con
termocuplas Cu-constantan y un termdmetro
digital Sensortek BAT-12. Se realizaron al
menos 15 mediciones diarias bajo y entre ar-
bustos.

Las mediciones de metabolismo (M) se
realizaron bimensualmente en adultos recien-
temente capturados (1 a 3 dias) en un rango
de temperatura entre 0 y 30° C. Para ello, se
utilizaron cdmaras oscuras de bronce, conec-
tadas a un respirémetro de circuito cerrado
computarizado, basado en el método descrito
por Morrison (1951), y sumergidas en un
bano termorregulado (£ 0,05° C). El niimero
de individuos utilizados en cada ocasioén va-
rié entre ocho y 16 animales.

El metabolismo basal corresponde a las
mediciones realizadas a 30° C. Las medicio-
nes de metabolismo maximo se realizaron en
atmosferas de He-O, a una temperatura am-
biente de 0° C de acuerdo al método descrito
por Rosenmann & Morrison (1974).

Los valores de consumo de oxigeno se
transformaron a calorias usando un equiva-
lente calérico de 4,82 cal por ml O, (Carpen-
ter 1964, Gordon 1977). )

Al igual que T,, la temperatura corporal
(T, (£ 0,1° C), se registr6 después de cada
medicién metabdlica con termocuplas Cu-
constantan y un termémetro digital Sensortek
BAT-12,

El peso corporal (mb) (£ 0,01 g) se re-
gistré antes de cada medicién en una balanza
Shimadzu EB-2800.

Todos los valores se expresan como pro-
medios = 1 EE. Para determinar la signifi-
cancia de la variacién estacional en el
metabolismo se us6 ANDEVA de una via.
Luego, se utilizé la prueba a posteriori de
Tukey para determinar diferencias entre
grupos. (Steel & Torrie 1985). El nivel de
significancia para el rechazo de la hipétesis
de nulidad en todos los casos fue del 5%.

RESULTADOS

La temperatura ambiente varié estacio-
nalmente presentando, como era de esperar,
las mayores temperaturas durante el mes de
enero y las menores durante julio (Fig. 1).
Esto implica que al medio dfa, el cambio es-
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Fig. 1: Temperatura ambiente a lo largo del afio.
Cada punto representa el promedio de las medi-
ciones realizadas durante dos afios. Las lineas
verticales representan + un error estdndar.

Ambient temperature throughout the year. Each point
represents the mean of measurements recorded during two
years. Vertical lines represent + 1 Standard Error.

tacional de T, entre arbusto fue de 20,6° C y
de algo mas de 10° C a la sombra. Sin em-
bargo, esta diferencia es mucho mayor si se
consideran las diferencias entre las tempera-
turas maximas y minimas de cada estacién.

El metabolismo méaximo presenté un au-
mento significativo en el mes de noviembre
(84,0 £ 3,0 cal/g * h) con respecto al mes
de mayo (71,7 £ 3,4 cal/g * h) (F5,73 = 2,49,
P < 0,05) (Fig. 2). En el resto de los perio-
dos estudiados no se observd cambios signi-
-ficativos.

Paralelamente, el metabolismo basal pre-
senté una respuesta similar, dado que los ma-
yores valores se registraron durante los me-
ses de noviembre y enero (16,8 £0,32 y 16,6
+ 0,19 cal/g * h), los cuales son significa-
tivamente diferentes a los promedios obteni-
dos en los otros meses del afio y que oscilan
entre 15,0 y 15,8 cal/g * h (F5,338 =715 P<
0,05) (Fig. 3).

DISCUSION
De acuerdo a la hipétesis planteada por Pohl

& West (1973) que relaciona masa corporal
y respuesta estacional, era esperable que Z.

capensis, un ave de menos de 100 g (mb =
22,25 £ 0,16 g) presentara un incremento de
su tasa metabdlica durante el invierno, con lo
cual aumentaria su resistencia témica durante
los meses mas frios. Sin embargo, esta espe-
cie present$ los valores mds altos de meta-
bolismo, tanto maximo como basal, durante
los meses mds cdlidos del afio (noviembre y
enero) (Figs. 2 y 3). Es claro entonces que,
al menos en esta especie, la disminucién
estacional de la temperatura ambiente no es
determinante del patrén de cambio estacional
del gasto energético. Este patrén puede ser el
resultado de al menos dos factores.

Primero, y aunque Dawson et al. (1983) y
Swanson (1991) también sugieren que la res-
puesta de pequeiias aves al frio del invierno
se relaciona principalmente con un aumento
en la produccidén de calor, y que cambios en
la aislacién térmica son poco probables, re-
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Fig. 2: Metabolismo méximo de Zonotrichia ca-
pensis medido en diversos meses del afio. Cada
punto representa el promedio de las mediciones
realizadas durante dos afios. Las lineas verticales
representan + un error estandar. Los ndmeros so-
bre los puntos indican el niimero de individuos
medidos. Después del ANDEVA de una via, la
prueba a posteriori de Tukey indica diferencias
significativas entre los valores de noviembre y
mayo. )

Maximum metabolic rate of Zonotrichia capensis through-
out the year. Each point represents the mean of values ob-
tained during two consecutive years. Vertical lines represent
* 1 Standard Error. Numbers above means indicate the num-
ber of animals measured. Multiple range analysis (Tukey)

revealed significant differences between means of May and
November. :
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Fig. 3: Metabolismo basal de Zonotrichia ca-
pensis medido en diferentes meses del afio. Signi-
ficado de los simbolos, lineas verticales y nime-
ros sobre los puntos se indica en Fig. 2. Después
del ANDEVA de una via, la prueba a posteriori
indica diferencias significativas entre los valores
de noviembre con los de marzo, mayo y julio y
los de enero con los de marzo y mayo.

Basal metabolic rate of Zonotrichia capensis measured
throughout the year. Symbols, vertical lines and numbers are
indicated in Fig. 2. Multiple range analysis (Tukey) revealed
significant differences between values of November and
those of March, May and July, and also between values of
January and those of March and May.

cientemente Novoa et al. (1994) documenta-
ron cambios estacionales en la conductancia
térmica (C) de Z. capensis. Estos autores de-
mostraron un 18% de disminucién de la
conductancia durante los meses mads frios del
afio, lo que ocurre sin existir cambios signifi-
cativos en el peso corporal de los individuos.
Este hecho puede explicar las mayores tasas
metabdlicas durante los meses en los que los
animales tienen menos aislacién, ya que al
aumentar su pérdida de calor al ambiente, de-
ben necesariamente generar mds calor meta-
bélico para mantener su temperatura corpo-
ral constante. Por ejemplo, el aumento de la
conductancia térmica entre los meses de ma-
yo y noviembre fue de 13,9%, mientras que el
aumento del gasto metabdlico médximo en este
mismo periodo fue de 14,7% y de un 10,7%
en el metabolismo basal. En términos cuan-
titativos, la magnitud del cambio de produc-
cién de calor corresponde cercanamente a la
variacién estacional de la aislacién térmica.

En segundo lugar, el aumento en las tasas
metabélicas durante los meses de enero y no-
viembre también podria ser el resultado de
un mayor gasto energético asociado a la épo-
ca reproductiva de esta especie. La €poca de
reproduccién de Z. capensis, cuando habita
en ambientes con cambios estacionales cli-
maticos y bidticos en el hemisferio Sur, co-
mienza durante el mes de octubre y finaliza a
comienzos del mes de marzo (Davis 1971).
Asi, las mediciones de metabolismo maximo
y basal realizadas durante los meses de enero
y noviembre deben corresponder fundamen-
talmente a valores de individuos en estado
reproductivo.

El hecho que los eventos del ciclo anual
de los animales que demandan cambios en
la utilizacién de energia (e.g., reproduccién,
muda, depdsito de grasas) no se superpon-
gan, refleja la existencia de restricciones
energéticas que determinan que cada uno de
estos eventos se realice en forma temporal-
mente separada (Weathers & Sullivan 1993).
En este contexto, se han formulado dos hipé-
tesis alternativas en relacién al patrén de
cambio estacional del gasto energético de las
aves:

La hipétesis de “redistribucién” o reasig-
nacién predice que el evento de reproduccién
realizado durante la época caracterizada por
alimento abundante y temperaturas modera-
das, implica una disminucién de los costos
termorregulatorios y de forrajeo, permitien-
do asi una mayor asignacién de energia a los
eventos reproductivos (Masman et al. 1986;
citado en Weathers & Sullivan 1993).

Por otra parte, la hipétesis de “aumento de
la demanda” predice que los eventos de la
reproduccién resultarian en un aumento sus-
tancial en la demanda de energia de los adul-
tos. Sin embargo, dado que la reproduccién
se realiza durante la época de mayor abun-
dancia de alimento, los individuos parentales
podrian satisfacer el incremento en la deman-
da de energia con un mayor consumo de ali-
mento. Es entonces esperable detectar un ma-
yor metabolismo energético durante los
meses reproductivos (Masman et al. 1986; ci-
tado en Weathers & Sullivan 1993).

Aunque los datos del presente trabajo no
permiten conocer con exactitud el gasto ener-
gético promedio diario en diferentes periodos
del afio, es posible realizar una aproximacién
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comparando estos resultados con un modelo
general propuesto por Wunder (1975). Este
modelo predice la cantidad de energia usada

para mantencién (R) y puede ser expresado.

como:
R=oaMy+My+M, (1)

donde o es un coeficiente que modifica el
metabolismo por la postura asociada con la
actividad, My es la tasa metabdlica basal,
M,y es el gasto metabélico asociado con la
regulacién de la temperatura bajo la zona de
termoneutralidad y M, es la tasa metabdlica
dada por la actividad.

Dado que en condiciones de reposo el co-
eficiente o tiene un valor igual a uno y M,
igual a cero, el modelo puede ser expresado
como:

R=M,+C (T,-T,) @)

o en funcién de la masa corporal, a partir de
relaciones alométricas obtenidas de Peters
(1983), como:

R =5,01 mb%$88 1+ 0,16 mb®>5*2 (T, - T) (3)
para el verano y

R = 5,07 mb%638 4+ 0,15 mb®43 (T, - T,) (4)

para el invierno. El resultado de las ecua-
ciones 3 y 4 debe multiplicarse por 20 650
para obtener valores expresados en Kcal/dia
* a partir de Watt.

Dado que T es igual a 42° C y asumiendo
que T, es aproximadamente de 30° C en el
verano, valor intermedio entre las temperatu-
ras bajo y entre arbustos registradas en ene-
ro (Fig. 1), y de 10 a 15° C en el invierno, el
modelo predice (ecuaciones 3 y 4) que el
gasto de energia de mantencién de un ave de
22,25 g seria de 12,78 y 21,11 Kcal/dia en
verano e invierno respectivamente (Fig. 4).
Paralelamente, si calculamos la energia de
mantencién a partir de la ecuacién 2, utili-
zando los datos estacionales de metabolis-
mo basal de este trabajo y de conductancia
térmica de Novoa et al. (1994), obtenemos
valores de 14,54 Kcal/dia en el verano y
20,80 Kcal/dia durante el invierno.

. Como es 16gico esperar, el gasto energéti-

co diario de mantencién de Z. capensis €s
mayor durante el invierno, fundamentalmen-
te por el efecto de las bajas temperaturas
ambientales. Sin embargo, si bien durante el
invierno los valores observados son conside-
rablemente cercanos a los predichos por el
modelo (Fig. 4), durante el verano el gasto
diario observado result6 ser un 14% mis alto
que el esperado para un ave de ese tamaiio.
Asi, los datos de este trabajo apoyan la hip6-
tesis de “aumento de la demanda”, ya que Z.
capensis presenta un mayor metabolismo
basal, una mayor capacidad maxima aerébica
y un gasto energético de mantencién mayor
al esperado durante los meses reproductivos.
La mayor demanda puede compensarse con
una mayor ingesta de alimento. Cabe hacer
notar que durante estos meses se observa la
mayor abundancia de semillas en el sitio de
estudio, las que constituyen el alimento prin-
cipal de esta especie (Novoa 1993).
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Fig. 4: Energia usada en mantencién por Zonotri-
chia capensis, en verano e invierno, calculada a
partir del modelo Wunder (1975). La explicacién
del cdlculo en cada condicién se detalla en el
texto.

Maintenance energy used by Zonotrhichia capensis in sum-

mer and winter estimated by the model of Wunder (1975).
See text for explanations.
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