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RESUMEN

Los ajustes fisioldgicos que por aclimatacién térmica modifican el fenotipo a corto plazo tendrian una importancia
central en aquellos pequefios mamiferos que habitan ambientes térmicamente fluctuantes. Bajo la premisa de que esta
capacidad de cambio es adaptativa, en las tltimas décadas un gran mimero de trabajos ha reportado y discutido el patrén
desde variadas perspectivas. Sin embargo, esta premisa ha estado siempre relegada a las discusiones y muy pocas veces
se ha puesto a prueba tedrica o empiricamente, a pesar de que la biologia evolutiva y la genética cuantitativa han
desarrollado extensamente las herramientas para hacerlo. Creo que esta desconexion histérica se debe a un nimero de
factores ya mencionado previamente por varios autores, que se discuten aqui brevemente. El drea ha alcanzado la
madurez suficiente como para experimentar un cambio de paradigmaen direccién a cuantificar y probar cuantitativamente
hipétesis adaptativas en torno a la ecofisiologia de 1a aclimatacién. En este ensayo se exponen y desarrollan los recursos
que permitirian en dltimo término modelar la evolucién de los caracteres termorregulatorios claves de los pequeiios
endotermos que habitan ambientes estacionales. Esto es, determinando la plasticidad fenotipica asociada a estas
variables, usando la norma de reaccidén como caracter y estimando sus varianzas genéticas aditivas y covarianzas, para
construir la matriz de varianza-covarianza genética aditiva. Estos elementos, junto con la estimacién del gradiente de
seleccién como un indice de la presion de seleccion natural permitiria completar el modelo que predice la respuesta
evolutiva a la seleccién natural en una poblacién.

Palabras clave: matriz de varianza-covarianza genética aditiva, gradiente de seleccion, norma de reaccién,
endotermia, tasa metabdlica.

ABSTRACT

Physiological adjustments that change the short term phenotype due thermal acclimation should be of central
importance in small mammals that inhabit seasonal thermal environments. Under the premise of adaptation, a great
number of works have reported and discussed the pattern from several points of view in the last few decades. However,
this premise always has been relegated to discussions and rarely was tested both theoreticaly and/or empiricaly, in spite
of the fact that the tools needed to do it now are available from evolutionary biology and quantitative genetics theory.
I'think this historical disconnection is explained by a number of facts already mentioned by many authors, and discussed
here briefly. This area has reached enough maturity to experience a change in paradigm in order to quantify and test
adaptative hypoteses about acclimation ecophysiology. In this essay I expose the resources that at last, would permit
the modelling of the evolution of key thermoregulatory traits of small endotherms inhabiting seasonal environments.
That is, determining phenotypic plasticity associated to these variables and using the reaction norm as character itself,
and by estimating additive genetic variances and covariances to build the variance-covariance additive genetic matrix.
These elements, along with the estimation of the directional selection gradient as an index of natural selection pressure,
would permit to complete the model that predicts the evolutionary response to selection in a population.

Key words: variance-covariance genetic additive matrix, selection gradient, reaction norm, endothermy, metabolic
rate.
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INTRODUCCION

La temperatura ambiental varia en escalas de
tiempo y espacio desde unas pocas horas a cam-
bios climéticos de largo plazo. Los organismos
deben continuamente regular y mantener sus ca-
pacidades funcionales en la medida que su am-
biente térmico varfa. Las nuevas evidencias indi-
can que las especies exhiben considerable plasti-
cidad en sus respuestas a los cambios de tempera-
tura, dependiendo de su severidad y duracién
(véase Johnston & Bennett 1996 para una revi-
sioén). Esta plasticidad es evidente fenotipicamente
en organismos individuales y genotipicamente en
poblaciones y especies durante la adaptacién evo-
lutiva a diversos ambientes térmicos. La estrecha
dependencia térmica en la velocidad de los proce-
sos biol6gicos de un organismo puede ser modifi-
cada y algunas veces aminorada por la aclimata-
cién o aclimatizacién en periodos de semanas o
meses a diferentes temperaturas. Ademds, el
fenotipo fisiol6gico puede estar afectado perma-
nentemente por la temperatura en ciertas fases
ontogénicas criticas. En periodos prolongados de
tiempo (evolutivo), las poblaciones pueden adap-

—_—

Termogénesis
por Pérdida de Calor

Metabolismo

BMR

: Pendliente =
«Conductancia Térinica

Temperatura Critica inferlor

NESPOLO

tarse genéticamente a medida que su ambiente
térmico cambia, debido a migraciones o a cam-
bios climéticos (véase Johnston & Bennett 1996
para una revision).

La aclimatacién térmica posee significados
diferentes cuando se comparan vertebrados ecto-
termos con endotermos (Schmidt-Nielsen 1995).
Entre otros factores, en ectotermos la temperatu-
ra ambiental es clave en determinar los patrones
de actividad, crecimiento y reproduccién (Adolph
& Porter 1993, Atkinson 1994, Cossins & Bowler
1987, Porter & Adolph 1996, Sibly & Atkinson
1994). En endotermos sin embargo, los rasgos
de historias de vida se ven menos influenciados
por la temperatura ambiental debido a que man-
tienen una estrecha homeostasis térmica. Esta
homeostasis es mantenida en gran parte gracias
a la modulacién facultativa de la conducta y
mecanismos de compensacion fisiolégica que
cambian la capacidad termogénica (Bartholomew
1964, Bozinovic & Merritt 1991, Cabanac 1975,
Chaffee & Roberts 1971, Heldmaier et al. 1985,
Heldmaier 1993, Fig. 1).

La variacién en la capacidad termogénica total
(MMR, Fig. 1) representa una de las principales

Temperatura
Corporal

Temperatura Ambiental

-

Fig. 1. Vias principales de produccién de calor en un mamifero pequefio: tasa metabdlica basal (BMR),
metabolismo maximo de termorregulacién (MMR), termogénesis independiente de los escalofrios (NST)
y termogénesis por escalofrios (ST). La capacidad termogénica total (medida como MMR) se descompo-

ne en la suma BMR + NST + ST.

Main ways of heat production in a small mammal: basal metabolic rate (BMR), thermoregulatory maximum metabolic rate
(MMR), nonshivering thermogenesis (NST) and shivering thermogenesis (ST). Total thermogenic capacity (measured as

MMR) is descomposed in the sum BMR + NST + ST.
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estrategias de aclimatizacién estacional en mami-
feros no hibernantes. Esta variable se descompo-
ne en termogénesis independiente de escalofrios
ononshivering thermogénesis (NST), termogéne-
sis por escalofrios o shivering thermogénesis (ST)
y tasa metabdlica basal, minima o de reposo (BMR;
Wunder & Gettinger 1996, Fig. 1). En ambientes
estacionales, donde la sobrevivencia de los indi-
viduos depende en gran medida del desempefio y
eficiencia de estos mecanismos de termo-
rregulacién, ellos debieran incidir de manera
crucial sobre la adecuacién biolégica.

Aunque los estudios en capacidad termogénica
y aclimatacién térmica en pequefios mamiferos
son numerosos (e.g., Blumberg & Sokoloff 1997,
Dawson & Olson 1988, Haim 1996, Klaus et al.
1988, Lilly & Wunder 1979, Merritt 1995,
McDevitt & Speakman 1996, Nespolo &
Rosenmann 1997, Nespolo et al. 1999, Wunder &
Gettinger 1996, Zegers & Merritt 1988) relativa-
mente-pocos autores han considerado su relevan-
cia adaptativa mediante un andlisis exhaustivo de
las consecuencias del desempefio fisioldgico so-
bre la adecuacidon bioldgica en vertebrados
(Bauwens et al. 1995, Bennett 1991, Dohm et al.
1996, Garland 1988, Garland et al. 1988, Garland
& Bennett 1990, Garland et al. 1990). En mami-
feros, la totalidad de la literatura se refiere a
especies introducidas o cepas de laboratorio, con
tendencia al estudio de caracteres bioquimicos
(Lacy & Lynch 1978, Lacy & Lynch, 1979, Lynch
& Sulzbach 1984, Lynch et al. 1988, Lynch 1992,
Lynch 1994, Nimmo et al. 1985, Snyder 1978). A
excepcidon de Snyder (1978), que estudia el
polimorfismo en patrones de migracién
electroforética de la hemoglobina para Peromyscus,
y el trabajo de Hayes (1999) que mide seleccion
natural en esta misma especie de altura, hasta la
fecha, no he encontrado ningin trabajo donde se
estudie el problema desde la perspectiva de la
biologia evolutiva contempordnea.

La prictica corriente en los estudios cldsicos de
aclimatacién y fisiologia comparativa es medir
un valor fenotipico y éste compararlo entre espe-
cies o asociarlo a un modo de vida en particular
(e.g., Schmidt-Nielsen 1995), y la relevancia
adaptativa se acepta como un supuesto bdsico
(Huey & Berrigan 1996). Esto seria reflejo de un
aislamiento histérico entre biélogos evolu-
cionistas y fisiélogos comparados (sensu Huey &
Berrigan 1996). Dicha separaci6n habria llevado
a los fisiologos comparados a ignorar sistemd-
ticamente los avances desarrollados desde hace
mucho por los genetistas y biélogos evolutivos, y
como consecuencia actualmente se confunde una
hipétesis adaptativa en base a variantes de la
Hipétesis de Aclimatizacion Beneficiosa (Huey
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& Berrigan 1996, Leroi et al. 1994, Huey et al.
1999) con la prueba de una hipdtesis evolutiva
(Gould & Lewontin 1979). Magnum & Hochachka
(1998), muy influenciados por las aproximacio-
nes bioquimico/molecular, concuerdan con el
hecho de que el problema de la fisiologia compa-
rada es que ha estado dominada por la elucidacién
de mecanismos y su significancia adaptativa [be-
neficiosa], mas que por la comprensién de la
evolucién de los mecanismos y las adaptaciones.
Sin embargo, estos autores tratan practicamente
todos los problemas en los que estdn inmersos los
estudios fisiol6gicos comparativos, mencionan el
desdén histérico del estudio de la variabilidad
individual (Bennett 1987, Hayes & Jenkins 1997,
Pough 1988) e incluso citan los trabajos de Garland
y colegas sobre desempeifio fisiolégico, adecua-
cién biol6gica y seleccién natural sin siquiera
mencionar las bases genéticas de la evolucién
fenotipica por seleccién natural, aspecto central y
necesario en esta discusién (Schlichting &
Pigliucci 1998). En otras palabras e ilustrativo de
una tendencia general, Magnum & Hochachka
(1998) saltan entre la mecanfstica fisiolégica/
molecular de la aclimatacién y adaptacion fisio-
l6gica, y la reconstrucciéon de los patrones
macroevolutivos (filogenias) en estos rasgos pero
evitan el necesario paso intermedio del estudio de
la genética cuantitativa, la adecuacién biol6gica
y la seleccion natural para explicar la evolucién a
corto plazo, o evolucidén fenotipica, tema espe-
cialmente desarrollado por el paradigma evoluti-
vo actual (Haldane 1932, Schlichting & Pigliucci
1998, Wright 1982).

Esta revisién tiene dos objetivos. Primero, re-
saltar el problema en que se debate la fisiologia
comparativa y la ecofisiologia al no haber consi-
derado durante mucho tiempo a la biologia evolu-
tiva y sus métodos, y segundo proponer una vi-
sion diferente del fenotipo fisiolégico y su inser-
cién en una metodologia que permitiria ademds
de cuantificar su valor adaptativo, predecir el
curso de su evolucidn en relacion a las presiones
de seleccidn existentes. Aunque las metodologias
propuestas no son nuevas (por lo cual son expli-
cadas en forma muy general), su aplicaci6n a la
fisiologia comparada es sin duda reciente y sélo
parcial.

NORMAS DE REACCION: UN DESCRIPTOR
UNIVERSAL DE PLASTICIDAD FENOTIPICA

Siendo la aclimatacién fisiolégica un caso parti-
cular de plasticidad fenotipica (Huey & Berrigan
1996, Scheiner 1993, Schlichting & Pigliucci
1998), en lo que sigue se intentard situar dentro
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de este contexto a los caracteres fisiologicos
termorregulatorios que dan cuenta de la aclimata-
ci6én térmica en pequeiios mamiferos.

A pesar de que la plasticidad fenotipica ha sido
destacada hace mucho como factor basico de la
llamada sintesis evolutiva alternativa (Baldwin
1902, Goldschmidt 1940, Woltereck 1909; en
Schlichting & Pigliucci 1998), s6lo recientemen-
te se han reconsiderado estos fenémenos dentro
de los procesos ecolégicos y evolutivos, lo cual se
ve reflejado en la intensa investigacién a la cual
esta siendo sometido el tema (e.g., Agrawal et al.
1999, Blanckenhorn 1998, De Witt 1998, De Witt
et al. 1998, Gilbert et al. 1998, Gotthard 1998,
Gotthard et al. 1999, Hoffman & Pfennig 1999,
Kaitaniemi et al. 1999, Kause et al. 1999, Leonard
etal. 1999, Pigliucci & Schlichting 1998, Scheiner
1998, Sword 1999, Tollrian & Harvell 1999, Wu
1998). Segin Stearns (1989), plasticidad
fenotipica (P. F., en lo que sigue) es un término
genérico referido a cualquier tipo de variacién
fenotipica ambientalmente inducida sobre un
genotipo. Norma de reaccidn (Fig. 2) representa-
ria un tipo especial de P. F. donde la variacién es
continua, en contraposicidon al polifenismo que se
referiria a dos o més morfos discretos generados
por un genotipo (Stearns 1989, Greene 1989,
Lively 1986). Aunque la definicién de P. F. es
muy general, la mayor parte de los autores se
refieren a ésta como a cambios inducidos durante
el desarrollo que generan una forma adulta inva-
riable (e.g., Collins & Cheek 1983, Partridge &
Harvey 1988, Stearns & Koella 1986, Smith-Gill
1983, Tejedo & Reques 1994) y menos atencién
se ha dedicado (bajo ésta ribrica) a los fenéme-
nos que ocurren reversiblemente durante la vida
de los individuos, mads relacionados con la fisio-
logia y la conducta (Huey & Berrigan 1996,
Trussell 1996, Trussell 1997). Sin embargo,
Scheiner (1993) en una visién mds consensual
denomina a los fenémenos reversibles como P. F.
1dbil y a los irreversibles como P. F. fija, y trata a
la norma de reaccidn como una herramienta gene-
ral aplicable a todos los casos de P. F. (para
fenotipos discretos, la norma de reaccion tendria
forma de S, con su mdxima pendiente en la zona
de inflexién, Fig. 2D). Este autor reporta tres
términos usados para rasgos continuos y cinco
pararasgos discretos e intenta unificar esta plura-
lidad con un sélo modelo que cubre todos los
casos. Siguiendo su razonamiento, cualquier nor-
ma de reaccidn puede ser descrita por la siguiente
relacién general:

(1)

z(a)=b +ba+ba’+...+b a"
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donde z(a) es el fenotipo expresado en el am-
biente medido como a, m es el niimero de ambien-
tes menos uno, y b, b, b, . . . b son los
coeficientes del polinomio. La plasticidad es
medida como el coeficiente de primer orden y los
de orden superior (Scheiner 1993). Asi, cuando la
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Fig. 2. Normas de reaccién en su representacion
cldsica: valor fenotipico en funcién del gradiente
ambiental. A.- lineal (e.g., pigmentacion de los
segmentos y temperatura de incubacién en
Drosophila, Gilbert et al. 1998), B.- no lineal
(exponencial, e.g., fotoperiodo y tiempo de
desarrollo larval en una mariposa, Gotthard 1998),
C.- interaccién fenotipo-ambiente reflejada en el
cruce de las normas de reaccién de dos genotipos
(e.g., arquitectura fenotipica y concentracion de
nutrientes en distintas cepas de la planta vascular,
Arabidopsis thaliana, Pigliucci & Schlichting
1998) y D.- polifenismo: el ambiente cambia
gradualmente pero los fenotipos son discretos (en
este caso 1 y 2, inducidos por los ambientes ay b
respectivamente, eg., defensas inducibles contra
depredadores, Tollrian & Harvell 1999).

Reaction norms in their classic representation: phenotypic
value versus environmental gradient. A.- linear (e.g.,
pigmentation of segments and incubation temperature of
Drosophila, Gilbert et al. 1998), B.- non linear (exponential,
e.g., photoperiod and larval development time in a butterfly,
Gotthard 1998), C.- phenotype-environment interaction
reflected on crosses of reaction norms of two genotypes
(e.g., phenotypic architecture and nutrient concentration in
different strains of the plant Arabidopsis thaliana, Pigliucci
& Schlichting 1998), and D.- polyphenism: environment
changes gradually but phenotypes are discretes (in this case
1 and 2, both induced by the environments values a and b
respectively, e.g., inducible defenses against predators,
Tollrian & Harvell 1999).
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norma de reaccién es lineal (Fig. 2A), su trata-
miento se simplifica considerablemente y se ha-
cen aplicables metodologias clasicas para su ana-
lisis microevolutivo. En aquel caso, la ecuacién
(1) se reduce hasta el segundo término (b,a).

En micromamiferos, la norma de reaccién de
aclimatacidén (i.e., variable metabdlica versus tem-
peratura de aclimatacién) de MMR parece pre-
sentar una forma lineal con la temperatura de
aclimatacién, esto dentro del rango de temperatu-
ras que experimentan los animales en su ambien-
te. Por ejemplo, la norma de reaccién del roedor
Abrothrix andinus (Fig. 3) para MMR y tempera-
tura ambiental es lineal, siendo b, =13.24 + 0.45
mL O,/ gh y b =-0.18 £ 0.023 ml O,/gh°C
(Nespolo & Rosenmann 1997). EI factor b, -la
pendiente de la recta- es un componente de gran
valor explicativo pues entrega una medida de la
razén de cambio metabdlico en funcién de la
temperatura, independiente de las temperaturas
de aclimatacion. En el casode NST, Jansky (1973)
estudié la respuesta de esta variable en ratas
aclimatadas a distintas temperaturas ambientales
y demuestra que también existe linealidad en la
norma de reaccidn, aunque sus resultados estin
expresados en porcentaje de BMR lo cual no
permite calcular una pendiente. En la literatura de
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Fig. 3. Norma de reaccién de aclimatacién en la
tasa metabdlica maxima del roedor mirido
Abrothrix andinus, €l nimero de individuos se
indica sobre cada punto (X * DE, datos de
Nespolo & Rosenmann 1997).

Acclimation reaction norm of maximum metabolic rate of
the murid rodent, Abrothrix andinus number of individuals
are indicated above each point (data from Nespolo &
Rosenmann 1997).

557

aclimatacioén fisioldgica existe un nimero impor-
tante de estudios que reportan valores de varia-
bles metabdlicas en pequeflos mamiferos luego
de ser aclimatados a distintas condiciones am-
bientales que permiten establecer la pendiente de
la norma de reaccion de aclimatacidn. En la Tabla
1 se muestra la pendiente de la norma de reaccién
de aclimatacién (=b , véase Fig. 1A) no
estandarizada por masa corporal, calculada para
BMR, MMR y NST en distintas especies de roe-
dores. Se observa una gran variabilidad en los
valores de b, para MMR y NST (Tabla 1). En
particular, resalta la magnitud de esta medida
calculada para MMR en Phyllotis xanthopygus,
superior a todas las otras especies mostradas, y en
general los valores calculados en NST para otras
especies de Phyllotis comparten esta diferencia.
Una visién muy general como esta podria sugerir
que este grupo de muridos posee una plasticidad
excepcional probablemente debido a su origen
biogeografico. Por otro lado, Peromyscus presen-
ta similares valores en la pendiente de N.R. en
NST a igual fotoperiodo (2.01 vs 1.94 ml O,/h°C
en fotoperiodo de invierno y 0.83 vs 0.99 ml O,/
h°C en fotoperiodo de verano). Estas observacio-
nes apoyan el tratamiento de la norma de reaccién
como rasgo fenotipico propio de una especie, y
confirma la influencia del fotoperiodo en inducir
los cambios metabdlicos en forma conjunta con la
temperatura de aclimatacién (e.g., Heldmaier et
al. 1981).

Como se mencioné antes, la capacidad
termogénica total estd dada por MMR, que conse-
cuentemente muestra los mayores valores de pen-
diente en la norma de reaccién (Tabla 1), y NST
muestra magnitudes intermedias. La tasa
metabolica basal se reconoce generalmente como
invariante en funcion de la temperatura de acli-
matacién, sin embargo los valores calculados para
M. auratus 'y C. ludovicianus (Tabla 1), presentan
magnitudes sustancialmente superiores a cero, lo
cual podria ser un elemento novedoso en torno a
la bioenergética de la aclimatacién en ambientes
estacionales.

Segin Schlichting & Pigliucci (1998), existen
dos formas de control genético de la norma de
reaccion, sensitividad alélica (respuesta gradua-
da) y genes de plasticidad regulatoria (respuesta
cuéntica; andlogos a la modulacién fenotipica y
conversiéon del desarrollo de Smith-Gill 1983,
respectivamente). Considerando la naturaleza
continua de la expresién de los rasgos fisiolégi-
cos termorregulatorios en relacién a la tempera-
tura ambiental, la forma m4s apropiada de consi-
derar su norma de reaccién es la sensitividad
alélica. Ademads, el detallado conocimiento que
existe de la maquinaria de expresién génica en
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estas variables (véase Magnum & Hochachka
1998) sugiere que la norma de reaccién total
constituye un fenotipo por derecho propio, gober-
nado por un Gnico arreglo genético, que reacciona
graduadamente frente a cambios ambientales
(Bradshaw 1965, Lynch 1992, Schlichting & Levin
1986, Schlichting & Pigliucci 1998), y no como
estado de cardcter donde un complejo genético
detecta variaciones ambientales y cambia alter-
nativamente hacia una u otra maquinaria fisiol6-
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gica de expresidén, que constituye la aproxima-
cién alternativa a la evolucién de la norma de
reaccién (véase Falconer 1952, Via & Lande 1985,
Via & Lande 1987).

Considerada de esta forma, cada caracteristica
de la norma de reaccién (curvatura, pendiente,
intercepto) estaria sujeta a evolucién por seleccién
natural. En términos de los cinco atributos de la
norma de reaccién descritos por Schlichting &
Pigliucci, la norma de reaccién de aclimatacién en

TABLA 1

Pendiente de la norma de reaccién para MMR, NST y BMR (= fenotipos) en funcién de la
temperatura de aclimatacion (= ambiente), en roedores (= genotipos). Para hacerlos comparables,
los valores de NST fueron corregidos segiin la definicién de Wunder & Gettinger (1996), en que

se considera el valor mdximo de metabolismo luego de la inyeccién de norepinefrina

Reaction norm slope for MMR, NST and BMR (= phenotypes) with temperature acclimation (= ambient), in rodents
(= genotypes). For comparative purposes, values of NST were corrected by Wunder & Gettinger (1996) definition, in
which NST is considered as the maximum value of metabolism after norepinephrine injection

Especie variable fotoperiodo origen  pendiente N.R. Ref.
HL:HO ml O,/h°C
Abrothrix andinus MMR 12:12 otofio 4.99 4
Clethrionomys rutilus MMR 12:12 . 1.76 8
Microtus pennsilvanicus MMR 2.26 2
Phyllotis xanthopygus MMR 12:12 verano 34.60 5
Peromyscus maniculatus MMR - 5.46 2
Spalacopus cyanus MMR 12:12 3.74 7
Clethrionomys rutilus NST 12:12 o 2.77 8
Mesocricetus auratus NST lab. 0.07 3
Mus musculus NST 12:12 lab 0.28 3
Octodon degus NST 12:12 invierno 11.03 6
Phyllotis xanthopygus NST 12:12 verano 14.52 5
Phyllotis darwini NST 12:12 otofio 14.58 6
Peromyscus maniculatus NST 8:16 invierno 2.01 11
Peromyscus maniculatus NST 16:8 verano 0.83 11
Peromyscus maniculatus NST 8:16 invierno 1.94 11
Peromyscus maniculatus NST 16:8 verano 0.99 11
Phodopus sungorus NST lab. 3.99 10
Spalacopus cyanus NST 12:12 lab. 5.00 7
Abrothrix andinus BMR 12:12 otofio 1.31 4
Cynomys ludovicianus BMR 5.34 9
Dypodomys ordii BMR [ -0.03 9
Mesocricetus auratus BMR o e 3.55 9
Microtus ochrogaster BMR 0.69 9
Mus musculus BMR 0.39 9
Peromyscus maniculatus BMR e 0.47 9
Reithrodontomys montanus BMR e -0.09 9
Rattus norvegicus BMR . 0.26 9
Spalacopus cyanus BMR 12:12 o 1.80 7

1.- Feist & Rosenmann 1976; 2.- Heimer & Morrison 1978; 3.-

Jansky 1973; 4.- Nespolo & Rosenmann 1997; 5.- Nespolo et

al. 1999; 6.- Nespolo, Opazo & Bozinovic (no publicados); 7.- Nespolo, Bacigalupe, Rezende & Bozinovic (no publibados). 8.-
Rosenmann et al. 1975; 9.- Wunder & Gettinger 1996; 10.- Wiesinger et al. 1990; 11.- Zegers & Merritt 1988.
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pequefios mamiferos poseeria alta magnitud, un
patréon descrito por decremento monotdnico
(linealidad y pendiente negativa); dada la capaci-
dad de cambiar a estados alternativos durante la
vida de un individuo su reversibilidad seria alta', y
por ultimo su competencia seria baja o nula dado
que no se conoce la existencia de “ventanas” de
tiempo durante las cuales se induzcan los cambios
fisioldgicos (Schlichting & Pigliucci 1998, pp 53).

EVOLUCION DE LA NORMA DE REACCION

Una forma de estudiar la evolucién de norma de
reaccién de caracteres fisiolégicos (Fig. 1) es
considerar un atributo de ella, por ejemplo su
pendiente, que podria ser determinada para BMR,
NST y MMR (en adelante B, N y M, respectiva-
mente) en una poblacién focal. Si de estas medi-
das fenotipicas se estimaran sus varianzas
(heredabilidad) y correlaciones genéticas
(Falconer 1981), seria posible construir l1a matriz
de varianza/covarianza genética aditiva, G (Lande
1979, Lande & Arnold 1983, Lynch & Walsh
1998, Stearns 1992). Esta es una matriz cuadrada
en la cual estdn representadas las heredabilidades
en la diagonal (h%) y las correlaciones genéticas
en ¢l resto de las casillas (r). Tiene tantas colum-
nas (y filas) como caracteres se consideren. Para
los rasgos metabdlicos mencionados, G serd una
matriz de 3 x 3 llevando en su diagonal los valores
de h? para cada uno de estos rasgos:

2
h B rB,N rB,M
2 —_
- 2N rgyM = G
rM,B rM.N h M

Esta matriz es parte de un modelo general que
determina la respuesta evolutiva a la seleccién
natural (Lande 1979, Arnold 1983),

[Z(t) -Z(0) 1= G P'S (2)

'La norma de reaccién de un organismo endotermo que
experimenta periédicamente cambios estacionales en su
ambiente térmico debiera ser flexible pues los cambios
ambientales ocurren afio tras afio. Sin embargo no existen
estudios que apoyen esta afirmacién, probablemente
porque no es simple ponerla a prueba. Dicho experimento
deberia demostrar que animales nacidos y crecidos en
ambiente frio difireran en su capacidad de cambio adulto
respecto de animales nacidos y crecidos en calor. Sin
embargo, como producto del agrupamiento, construccién
de nidos y proteccidn ejercida por la madre sobre la
camada, el ambiente térmico real que experimenta una
cria puede ser muy distinto que la temperatura de
aclimatacion que se le impone.
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donde el paréntesis de la izquierda representa la
respuesta a la seleccién (A Z) formulada como el
cambio evolutivo en la media multivariada entre
una generacién y otra, en este caso un vector de
columna compuesto por tres magnitudes. El tér-
mino de la derecha se compone de la matriz de
varianza/covarianza genética aditiva, multiplica-
da por la inversa de la matriz de covarianza
fenotipica (P') y el diferencial de seleccidn (S).
Este dltimo valor contiene la diferencia
intrageneracional entre la media fenotipica des-
pués de un evento de seleccién menos la media
fenotipica antes de la seleccién para cada rasgo
(Lynch & Walsh 1998).

La expresién (2) combina de manera indepen-
diente todos los componentes de la evolucién por
seleccién natural, herencia (G), variacién
fenotipica (P), intensidad de seleccién (S) y res-
puesta a la seleccién a través de las generaciones,
(AZ). Su mensaje es que la adaptacién puede ser
medida, modelada y predicha en base aun nimero
finito de informacién obtenible usando las
metodologias apropiadas. Por ello, esta ecuacion
y sus componentes han constituido la piedra an-
gular de los estudios tedricos en evolucién desde
que fue formulada por Lande en 1979 (Arnold
1983, Arnold & Wade 1984, Charlesworth 1990,
Lande & Arnold 1983, Lande 1979, Lynch &
Walsh 1998, Phillips & Arnold 1989, Turelli 1988,
Turelli et al. 1988, Via & Lande 1985).

El diferencial de selecciéon mide la integracion
de la fuerza indirecta de seleccién y la fuerza
directa mientras que el gradiente de seleccién, (B)
aisla la fuerza directa de seleccién sobre el cardc-
ter. Siendo B = P' S, 1a ec. (2) queda expresada
como:

AZ = GB (3)

Entonces, B encapsula toda la informacién so-
bre la intensidad de seleccién natural, necesaria
para predecir la respuesta direccional a la selec-
cién (Arnold 1983, Lande & Arnold 1983). En
virtud de la identidad de Robertson-Price (Price
1970, Lynch & Walsh 1998), S puede calcularse
como la covarianza entre la adecuacién bioldgica
relativay el la media fenotipica. Por lo tanto, B es
el vector de coeficientes de regresién parciales de
la adecuacién bioldégica relativa sobre los carac-
teres (Lande & Arnold 1983).

Dada la generalidad de su desarrollo tedrico, el
método de Lande & Arnold (1983) es aplicable a
variados organismos, ambientes y rasgos. Para
este caso, la ecuacion (1) representa el fenotipo,
la construccién de G se puede efectuar a través de
métodos estandar de genética cuantitativa (véase
Lynch & Walsh 1998), y la estimacién de B a
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través de captura, medicién y recaptura de indivi-
duos (e.g., Grant & Grant 1995, Janzen 1993,
O’Connor & Hayes 1999).

CONCLUSIONES Y PERSPECTIVAS

Aunque la plasticidad fenotipica es un tema de
interés reciente, la evolucién fenotipica y la
genética cuantitativa no lo son. La ausencia del
enfoque evolutivo en los estudios fisiol6gicos com-
parativos y ambientales estd siendo reconocida
actualmente a través del rescate del método com-
parativo por medio de la aplicacién de nuevas
metodologias para el andlisis interespecifico, el
estudio de la varianza més que la media fenotipica
como fuerza motriz de la seleccién natural, el uso
de marcadores moleculares para caracterizar atri-
butos genéticos de las poblaciones y el andlisis de
la genética cuantitativa de los rasgos fisioldgicos.
El Simposio de Fisiologia Evolutiva de la Reunién
Anual de la Sociedad de Biologia Integrativa y
Comparativa, celebrado en Boston durante Enero
de 1999 y cuyos resultados se presentan en el
numero especial de American Zoologist aparecido
en Junio de 1999 es un buen ejemplo de este
vuelco, en el cual se puede encontrar un retrato
representativo de todo lo mencionado con buen
grado de integracién. Otro ejemplo de la falta de
estudios en esta drea es el hecho de que la primera
evidencia de seleccion natural direccional sobre
un rasgo metabdlico en mamiferos acaba de ser
publicada (Hayes & O’Connor 1999), un tema que
en otros organismos y/o sistemas, lleva décadas de
intenso trabajo. Es de esperar que este giro inci-

piente en la investigacién fisiolégica comparada

sea el prondstico de una nueva direccién en las
proximas décadas, y que este ensayo contribuya a
la orientacion de nuevos proyectos de investiga-
cién experimental y de terreno en Sudamérica.
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