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RESUMEN

Los desiertos presentan condiciones bidticas y abidticas que pueden afectar el
desempeiio de los animales, como escasez de agua, temperaturas extremas, baja calidad
y disponibilidad en los recursos alimenticios. Para los roedores de ambientes aridos, el
balance nutricional e hidrico son desafios significativos: la conservacién de agua corporal
es determinante para su homeostasis y supervivencia. El Desierto del Monte en
Argentina presenta un clima heterogéneo, con precipitaciones irregulares concentradas
en verano y una gran amplitud térmica. Una de las especies mas conspicuas del
ensamble de pequefios mamiferos del Desierto del Monte es el pericote comun,
Graomys griseoflavus, que presenta cambios estacionales en pardmetros morfolégicos
relacionados con la economia hidrica, especificamente, una disminucién del tamafo del
rifdn y un incremento del espesor de la médula renal durante la estacidn seca. Estos
hallazgos sugieren que la plasticidad fenotipica podria ser un factor clave en su éxito
ecoldgico. El presente estudio busca evaluar otros aspectos de la capacidad de
adecuacion en Graomys griseoflavus. Hipotetizamos que esta especie es capaz de ajustar
su fenotipo ante las variaciones estacionales en la disponibilidad de agua, mediante la
flexibilidad de rasgos fisioldgicos. Para evaluar esto se midié la pérdida total de agua
evaporativa (PTAE) y el consumo de oxigeno (TMB) con un equipo de respirometria. Se
calcularon variables relacionadas con el balance hidrico como la producciéon de agua
metabdlica (PAM) y el indice de eficacia del mantenimiento del balance hidrico
(PAM/PTAE), comparando animales de una poblacidon entre las estaciones seca y
himeda. Encontramos una disminucion en PTAE y un aumento en PAM/PTAE en la
estacion seca; y una tasa metabdlica basal sin diferencias estacionales. Nuestros
resultados sugieren que la flexibilidad de rasgos fisioldgicos es clave para enfrentar los
desafios temporales en el Desierto del Monte, permitiéndole a G. griseoflavus ahorrar
agua en la estacion seca y manteniendo su metabolismo ante la demanda energética por

las bajas temperaturas de esta estacion.
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INTRODUCCION

Los desiertos son biomas caracterizados por presentar precipitaciones escasas,
poco frecuentes y variables, pudiendo desempeiar un papel condicionante en la
productividad bioldgica (Schwimmer y Haim, 2009). La mayoria de los desiertos
combinan la falta de agua con periodos estacionales de altas temperaturas, lo que
podria ser un desafio para los animales (Walsberg, 2000). En este sentido, los
animales de menor tamafio son mas vulnerables a los cambios ambientales debido a
su alta relacion superficie/volumen, en comparacion con aquellos de mayor tamafio
(McNab, 2012). Mares (1975) propuso que los desiertos sudamericanos presentan
una relativa pobreza en la diversidad de especies o en el repertorio de rasgos
adaptativos a las condiciones del desierto. Sin embargo, diversos estudios muestran
qgue los ambientes aridos del hemisferio sur presentan un distintivo ensamble de
comunidades y por sus caracteristicas abidticas resultan ser un escenario clave de la
evolucidon de los organismos (Bozinovic y Rosenmann, 1988; Bozinovic et al., 1995;
Cortés et al., 1988, 1990; Caviedes-Vidal et al., 1990; Diaz y Ojeda, 1999; Ojeda y
Tabeni, 2009).

Debido a que el ambiente puede afectar el fenotipo de los organismos, los
ajustes fisioldgicos (Baldo et al., 2015), morfolégicos (Gallardo et al., 2008) y
comportamentales (Terrien et al., 2011) resultan indispensables para la mantencién
de la homeostasis en ambientes que varian (Bradshaw, 2003). Se ha descrito que los
organismos pueden hacer frente a las altas temperaturas del dia y la baja humedad
relativa del ambiente a través de cambios fenotipicos como ajustes en los ritmos de
actividad (actividad nocturna; Kronfeld-Schora et al., 2001), seleccién de
microhabitats (habitando cuevas o nidos; Baldo et al., 2015), o entrando en periodos
de heterotermia temporal (Willmer et al., 2005). En particular, los mamiferos pueden
compensar variaciones en el ambiente a través de la seleccion del alimento (Campos
et al., 2001); cambios en el tracto digestivo (Sassi, 2008); estrategias de evasion y

detoxificacion de compuestos secundarios de plantas (Mangione et al., 2004); uso del
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habitat en funcion de los costos de termorregulacion (Ebensperger y Hurtado, 2005;
Taraborelli, 2007); estrategias renales de economia hidrica (Diaz y Ojeda, 1999); y
ajustes metabdlicos a las demandas energéticas (Naya et al., 2008), entre otros.

En animales que habitan ambientes aridos las estrategias de conservacion de
agua corporal son determinantes para la supervivencia (Walsberg, 2000). El
mantenimiento del balance hidrico se da por ganancias y pérdidas de agua del
organismo, mediante mecanismos de regulacion idnicos, osmdticos vy
comportamentales (Hill et al., 2006). El agua corporal se gana mediante el consumo
de agua libre, agua contenida en los alimentos y a través de la produccién de agua
metabdlica (PAM). Esta ultima es obtenida durante la oxidacién aerdbica de los
nutrientes: la cantidad de agua metabdlica producida por gramo de alimento oxidado
varia segun el tipo de macromolécula consumida (Willmer et al., 2005). En funcién de
los nutrientes la oxidacion de hidratos de carbono produce 0,7 g de H,O por litro de
O, consumido, la de los lipidos produce 0,53 g de H,O por litro de O, consumidoy la
de las proteinas produce 0,42 g de H,0 por litro de O, consumido (Hill et al., 2006). A
su vez la pérdida de agua ocurre a través de la excrecion de orina y heces, por
difusion a través de la piel, por evaporacién a través de las vias respiratorias y en las
secreciones glandulares (Buffenstein, 2000).

En los endotermos la tasa metabdlica (i.e. conversidon de energia quimica en
calor y trabajo) varia frente a la temperatura ambiente de acuerdo con un patrén
caracteristico que incluye a la zona termoneutral (ZTN), definida como el rango de
temperaturas ambientales donde la tasa metabdlica es independiente de la
temperatura externa (Hill et al., 2006). La zona termoneutral presenta una
temperatura critica minima (TCmin) y una temperatura critica maxima (TCmax),
definidas como las temperaturas ambientales por debajo y por encima de las cuales
un endotermo debe invertir energia para mantener su temperatura corporal
constante (Figura 1; Kingma et al., 2012). La tasa metabdlica basal (TMB) de un
animal endotermo es la tasa minima de gasto energético medida en condiciones de

reposo, ayuno (postabsortivo) y dentro de la ZTN (McKechnie, 2008). En este sentido,
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los mamiferos mantienen la temperatura corporal ajustando su metabolismo en
relacion a la temperatura ambiental (Ta), es decir, a medida que la Ta disminuye por
debajo de la TCmin el animal experimenta un aumento de la tasa metabdlica (TM)
generando calor (Kingma et al., 2012). Debido a que la tasa metabdlica y la pérdida
total de agua evaporativa (PTAE) estan positivamente asociadas (McNab, 2002), un
aumento en TM implicaria un incremento en la tasa de pérdida de agua evaporativa
(PTAE). A medida que aumenta la Ta hay una disminucion de la tasa metabdlica, por
lo que la tasa de pérdida de agua evaporativa (PTAE) se reduciria. Asimismo, si la Ta
esta dentro de la ZTN del animal, tanto la tasa metabdlica como la PTAE serian
minimas. Por otro lado a Ta por encima de la TCmax los endotermos destinan energia
y agua a evitar la hipertermia, es decir, aumentan la tasa de evaporacion de agua en
algunas superficies del cuerpo en forma activa mediante transpiracion, jadeo o
movimientos guturales, lo cual aumenta la tasa metabdlica (Willmer et al., 2005,
Feldhamer et al., 2007). La pérdida de agua por evaporaciéon favorece la pérdida de
calor corporal mediante la ventilacidn, ya que evaporar agua del cuerpo disipa calor,
por lo que éste puede ser un mecanismo de enfriamiento eficaz (Williams y Tieleman,
2000). Sin embargo, estas respuestas pueden suponer un compromiso para el
balance hidrico en un ambiente arido. En este contexto, la mantencién de un balance
hidrico positivo dependerad de aumentar el ingreso de agua y/o reducir las pérdidas
(Schmidt-Nielsen y Haines, 1964; Bozinovic y Gallardo 2006). Un estimador de la
eficacia en la conservaciéon de agua es la relacidon entre la produccion de agua
metabdlica y la pérdida total de agua evaporativa (PAM/PTAE), cuyo valor varia entre
cero y uno (1=maxima eficiencia; McMillen y Hinds, 1983; Sabat et al., 2006). Asi, los
principales ajustes que presentan los mamiferos de desierto ante restricciones de
agua son: reduccion de la evaporacion, seleccion de dieta rica en carbohidratos
solubles, seleccidon de habitats y horarios de actividad evitando la exposicion a altas
temperaturas, ventanas corporales de calor, disminucidn de la tasa metabdlica
(Schwimmer y Haim, 2009) y capacidad del rindn de concentrar orina (Walsberg,

2000). El balance de agua en un organismo varia en relacidn a factores tales como el
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tamafno corporal y estado de hidratacién (Bozinovic et al.,, 2007a); actividad,
temperatura ambiental y humedad del ambiente (Degen 1997; Willmer et al., 2005).
En micromamiferos de desierto la pérdida de agua fecal (proporcién de agua en las
heces) es baja en comparacién con micromamiferos de otros ambientes (Bozinovic y
Gallardo, 2006). Los roedores no poseen glandulas sudoriparas, y por lo tanto el agua
se perderia en ellos principalmente por difusién desde la respiraciéon y por la orina

(Diaz y Cortés, 2003).

Zona Termoneutral

TMBf-——-———-——--

Metabolismo (ml0,/g.h)

Tcinf Tcum
Temperatura ambiental (°C)

Figura 1. Relaciones fundamentales entre la temperatura
ambiental y la tasa metabélica de los endotermos.

Los cambios fenotipicos de un genotipo en respuesta a una sefial ambiental
estdn definidos como plasticidad fenotipica (Pigliucci et al., 2006). Ante las
variaciones ecoldgicas y climaticas, la plasticidad fenotipica de rasgos morfolégicos,
fisioldgicos y conductuales contribuye a la versatilidad de los organismos (Piersma y
Lindstrom, 1997). Asumiendo la variabilidad ambiental que presentan los desiertos,
estudiar la plasticidad fenotipica resulta un enfoque util para explorar los eventuales
ajustes de las poblaciones, pudiendo mostrar éstas diferenciaciéon a escala
microgeografica, geografica o estacional (Garland y Adolph, 1991). En este sentido, la
flexibilidad fenotipica, un tipo de plasticidad fenotipica caracterizada por presentarse

en individuos adultos y por ser reversible (Piersma y Drent, 2003), es considerada un
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atributo que confiere a los organismos una mayor capacidad de adecuacion (i.e.
fitness; Bozinovic y Cavieres, 2019) para responder a cambios espaciales vy
estacionales del ambiente (Pigliucci 2001; Piersma y Drent, 2003; Naya y Bozinovic
2004). Cuando las condiciones ambientales cambian en escalas de tiempo cortas (por
ejemplo, estacionalmente), los individuos pueden exhibir modificaciones fenotipicas
reversibles (Piersma y Drent, 2003). Asi, la flexibilidad fisioldgica en los mamiferos del
desierto podria ser un factor clave en su éxito ecolégico (entendido como el
resultado de un desempefio eficiente de los organismos frente a las condiciones del

entorno, y que redunda en la persistencia de sus poblaciones; Bozinovic, 2003).

Problema de investigacion

Investigaciones recientes sobre la distribucidn de especies de mamiferos en
Argentina muestran al Monte como uno de los biomas con mayor numero de
endemismos (Ojeda et al., 2002), ademds de presentar una amplia biodiversidad
tanto en flora como en fauna (Polis et al., 2005; Ojeda y Tabeni, 2009; Roig et al.,
2009). Sin embargo, los prondsticos de cambio climdtico para la regién indican un
aumento en las temperaturas y precipitaciones que pueden afectar la productividad y
particularidades de estos ambientes (Villalba y Boninsegna, 2009). En este sentido,
conocer los factores que explican el funcionamiento de los organismos, su
distribucién y sus respuestas a las variaciones del entorno, es clave para comprender
las interacciones entre los animales y su ambiente, ademas de poder predecir la
forma en que los cambios globales (de origen antrdépico o natural) afectaran la
estructura y la dindmica de los ecosistemas.

El Monte es el bioma desértico mas extenso de Argentina (Lowe et al., 1973),
caracterizado por un clima semi-arido fuertemente estacional. En verano presenta
condiciones de altas temperaturas y mayores precipitaciones. En invierno presenta
sequia y bajas temperaturas (Ojeda, 1989). Particularmente, en la Reserva del
Hombre y la Biésfera de Nacufidn encontramos grandes variaciones anuales e

interanuales en la precipitacion mensual, concentrandose principalmente a fines de
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la primavera y verano. Estas caracteristicas ambientales definen un patréon de
estacionalidad, es decir, una estacion humeda (Noviembre- Marzo) y una estacidn
seca (Mayo- Agosto).

El ensamble de micromamiferos de esta regidn esta compuesta por roedores
muridos (especies de los géneros Akodon, Calomys, Andalgalomys, Salinomys,
Graomys, Phyllotis, Eligmodontia y Oryzomys) e histricognatos (géneros Galea,
Microcavia, Dolichotis, Octomys, Tympanoctomys y Lagostomus) y por marsupiales
(género Thylamys) (Ojeda y Tabeni, 2009). A los integrantes de este ensamble se los
clasifica segun el tamafio como pequenos y medianos mamiferos y segun la dieta
como omnivoros, herbivoros e insectivoros (Campos et al., 2001).

Una de las especies mas abundantes vy
conspicuas del ensamble de pequefios
mamiferos del Desierto del Monte es el
pericote comun, Graomys griseoflavus (Figura
2). Este roedor de la familia Cricetidae es

comun en bosques de algarrobo, laderas

rocosas, cerca de cursos de agua y zonas

Figura 2. Individuo de G. griseoflavus. Fotografia
tomada de la guia de mamiferos de Bajo Alumbrera.

cultivadas (Mares, 1973). Su distribucion
abarca la regién central de Argentina, principalmente la ecorregién del Monte (Figura
3a; Martinez y Di Cola, 2011). En Mendoza, se encuentra en los oasis de cultivo, en
ambientes semiaridos cercanos al piedemonte y a las huayquerias, y en ambientes
semidridos con cobertura herbacea, como la Reserva de Nacufian (Rosi, 1983). Su
pelaje dorsal tiene una coloracién que varia entre gris plomizo y pardo grisaceo;
ventralmente, los pelos son enteramente blancos o con las bases de color gris claro
(Redford y Eisenberg, 1992). Su dieta en la Reserva de Nacufidn estd compuesta
mayormente por hojas y frutos de dicotiledéneas (Campos et al., 2001; Gianonni et
al., 2005), siendo calificada como “omnivora con fuerte tendencia a la folivoria” y sin
cambios aparentes a nivel estacional en la seleccidon de dieta (Campos et al., 2001).

En relacién a lo comportamental, la especie selecciona activamente microhabitats

10
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con cobertura vegetal, utiliza cuevas y presenta habitos nocturnos (Rosi, 1983;
Mares, 1973; Tabeni et al., 2017), lo cual ademas de responder al riesgo de
depredacion, posiblemente también se relaciona con la evitacion de altas
temperaturas. En este sentido, los ajustes conductuales podrian estar contribuyendo
a regular la pérdida de agua tal como observaron Baldo et al. (2005) al estudiar un
roedor subterraneo, reportando que los comportamientos fosoriales y de evitacion
hacen que la PTAE permanezca baja y constante por debajo de la termoneutralidad,
preservando el agua corporal. Asimismo, Diaz (2001) reportd conocimientos sobre la
morfologia y fisiologia renal de varias especies de micromamiferos del Desierto del
Monte. En Nacufidn, G. griseoflavus presenta cambios estacionales: durante la
estacion seca hay una reduccién del tamaio renal, un aumento del espesor medular
y una disminucidn de la corteza del rifién, produciendo un aumento de los indices
renales. En relacidn a esto, algunos estudios han demostrado que las diferencias en la
estructura renal se relacionan con la capacidad de concentrar orina (Schmidt-Nielsen,
1975; Diaz y Ojeda, 1999; Al-kahtani et al., 2004; Schwimmer y Haim, 2009; Tejo
Riquelme et al., 2014), pero otros estudios no han hallado o cuestionan esta relacién
(Goldstein y Braun, 1989; Bozinovic y Gallardo, 2006). Sin embargo, este punto no ha
sido dilucidado aun en esta especie.

Los mamiferos del desierto han sido modelos de estudio fundamentales para
el desarrollo de la teoria ecolégica y en la comprension de las adaptaciones a
ambientes xéricos (Mares, 1975); por lo que el conocimiento de las influencias
ambientales sobre la biologia de G. griseoflavus, conduce a profundizar en otros
aspectos de la adecuaciéon, como los eventuales ajustes fisioldgicos de la especie ante
la estacionalidad del Desierto del Monte. En base a la evidencia, G. griseoflavus es un
modelo apropiado para abordar preguntas inherentes al balance hidrico y su
interaccion con factores bidticos y abidticos. Si la especie presenta cambios
estacionales en la proporcion médula-corteza del rifidn (Diaz, 2001), éexiste
plasticidad en otros rasgos fenotipicos como la tasa metabdlica y pérdida de agua

evaporativa?

11
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Objetivo general:

Evaluar los ajustes fisioldgicos de Graomys griseoflavus relacionados al balance
hidrico y energético, en asociacion a la variacidén estacional en la disponibilidad de

agua.

Objetivos especificos

1. Determinar si existe variacion estacional en la pérdida total de agua evaporativa
(PTAE), tasa metabdlica basal (TMB) y balance hidrico (PAM/PTAE).

2. Relacionar la variacidn estacional en parametros ecofisiolégicos de G. griseoflavus
con variables ambientales como precipitacidon, temperatura y cantidad de agua

presente en la vegetacion.

Hipotesis:
Hipotetizamos que Graomys griseoflavus es capaz de ajustar su fenotipo a las

variaciones estacionales en la disponibilidad de agua, mediante la flexibilidad en

rasgos fisioldgicos.

Predicciones:

1. G. griseoflavus presentara una disminucion en la pérdida total de agua evaporativa
(PTAE) en la estacion seca en comparacion con la estacion hiumeda.

2. La tasa metabdlica basal (TMB) de G. griseoflavus sera menor en la estacién seca
en comparacion con la estacion humeda.

3. La relaciéon entre la produccién de agua metabdlica y la pérdida total de agua
evaporativa (PAM/PTAE) de G. griseoflavus mostrara mayor eficacia en la
conservacion de agua en la estacidon seca en comparacion con la estacion humeda.

4. El porcentaje de agua contenido en las plantas sera mayor en la estacién humeda

en comparacion con la estacién seca.

12
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MATERIALES Y METODOS

Sitio de estudio

El estudio se realizd en la Reserva del Hombre y la Bidsfera de Nacufan,
ubicada en la regién centro-oeste de la provincia de Mendoza (34°0, 2'S, 67°58' W,
departamento Santa Rosa, provincia de Mendoza, Argentina). La reserva abarca
12,800 hectareas dentro de la provincia fitogeografica del Monte (Lowe et al., 1973;

Figura 3).

Figura 3. a) Se muestra la distribucién de Graomys griseoflavus en Argentina segin Martinez y Di Cola (2011),
b) Ubicacién geogréfica de la Reserva del Hombre y la Biésfera Nacufian en la provincia de Mendoza.

Para caracterizar el patron climatico se tomaron datos de precipitacion y
temperatura procedentes de la estacién metereoldgica de Nacufian, considerando el
periodo de los ultimos 6 afios porque cuenta con registros continuos y completos, y
permite una apreciacion de las condiciones climaticas que puedan haber afectado a
la poblacion localmente en el mediano-largo plazo. Los patrones de precipitaciones
(Figura 4a) y de temperaturas medias (Figura 4b) muestran que el clima de la Reserva
de Nacufian es semiarido y estacional, caracterizado por inviernos secos y frios (Mayo
a Agosto), y veranos calurosos y humedos (Noviembre a Marzo). La temperatura
media es inferior a los 10°C en invierno (Junio- Octubre) y mayor a 20°C en verano
(Noviembre- Mayo) (Ojeda et al., 1998). En lo que respecta a la flora, se encuentran
diversas comunidades vegetales, entre las cuales predomina el algarrobal, y anchas

franjas de jarillales que se intercalan en la matriz general (Cueto et al., 2005). En
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1966, el Departamento de Recursos Naturales Renovables del Gobierno de la
provincia de Mendoza comenzd la gestion de una estacidn de investigacién y en 1970
el Instituto Argentino de Investigacién de Zonas Aridas (IADIZA) perteneciente al
CONICET comenzé a ser el responsable de gestionar la reserva y la estacion bioldgica

(Roig, 1971).
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Figura 4. Patron ambiental. Se muestran las medias + DE de (a) precipitaciones medias
mensuales y (b) temperaturas medias mensuales. Valores tomados de
http://www.mendoza-conicet.gob.ar/ladyot/red_iadiza/index.htm.

Utilizando los datos climaticos locales se calculé el indice de aridez
correspondiente para la Reserva de Nacufidan como Q= P/((Tmax + Tmin)(Tmax —
Tmin))x1000 de acuerdo a Tieleman et al. (2002a), donde P es la precipitaciéon
promedio (mm) de Enero y Julio, Tmax (°C) es la temperatura maxima del dia mas
calido del mes de Enero y Tmin (°C) es la temperatura minima del dia mas frio del
mes de Julio. Este valor se tomé para los ultimos 6 anos (2013-2018) dando por
resultado dos valores de dicho indice por aifo para visualizar estacionalidad. Aunque
no resulte intuitivamente sencillo, este indice se derivd empiricamente para estimar
indirectamente la productividad primaria en dreas daridas y semidridas. El indice es
bajo en desiertos secos y cdlidos, y alto en areas frescas y humedas (Tieleman et al.,

2002a).
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Los animales se capturaron en Julio del aino 2017 (estacidon seca; temperatura
promedio de 8,4°C y precipitacion de 18 mm) y Enero del afio 2018 (estacion
humeda; temperatura promedio de 26°C y precipitacion de 82,4 mm). En cada
campana se realizaron 6 transectas de 200 metros de longitud, distribuidas en los
alrededores de la estacion de investigacién del IADIZA en la Reserva MaB de Nacufian
(Figura 5). En cada transecta se colocaron 20 trampas tipo Sherman ubicadas cada 10
metros, durante 5 noches consecutivas. Cada trampa se cebd con avena y pasta de
mani para atraer a los roedores y fue revisada en el amanecer y en el atardecer. Los
individuos capturados fueron marcados (método de perforacion de oreja) y los
animales recapturados fueron liberados en el mismo sitio para evitar una doble
medicidn. Se colectaron 20 individuos adultos no reproductivos: 11 (4 hembrasy 7

machos) en la estacion seca y 9 (3 hembras y 6 machos) en la estacién humeda.

Figura 5. Se muestra la distribucion de las transectas en rojo, el logo rojo situa la estacion
bioldgica.

Vegetacion

A lo largo de las transectas de trampeo (un metro a cada lado) se tomaron
aleatoriamente muestras de 10 ejemplares de las especies vegetales presentes, y se
identificaron al nivel de especie utilizando claves dicotdmicas y material de referencia

del Herbario Ruiz Leal del IADIZA- CONICET Mendoza. En ambas estaciones las
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muestras de vegetacion se extrajeron al amanecer y fueron pesadas en el momento
utilizando una balanza digital (precisién=0,01). Luego fueron trasladadas al
laboratorio y ubicadas en una estufa a 60°C. Las diferentes muestras fueron pesadas
una vez por semana hasta obtener registros constantes del peso seco, para estimar el

porcentaje de agua presente en las diferentes especies vegetales del lugar.

Tasa Metabdlica Basal (TMB) y Pérdida de agua evaporativa (PTAE)

La tasa metabdlica y la pérdida total de agua evaporativa se determinaron
para cada ejemplar en terreno, utilizando un sistema de respirometria de flujo
abierto (Field Metabolic System; Sable Systems, Anderson, NV) calibrado con una
mezcla conocida de oxigeno (20%) y nitrégeno (80%). El consumo de oxigeno (VO,) y
la tasa de pérdida de agua (PTAE) se midieron en la fase de descanso de la especie,
en individuos postabsortivos y por un periodo de 4 horas (cada hora delimitada por
un periodo de 2 min llamado “linea base”, donde el equipo toma una muestra de aire
externo como referencia). Las mediciones individuales se realizaron en una cdmara
de acrilico, en oscuridad y a temperatura ambiente dentro de la ZTN de G.
griseoflavus, i.e., 30 + 0.5 °C (Caviedes-Vidal et al., 1987). La cdmara metabdlica
recibié aire seco y libre de CO, a una tasa de 700 ml/min. Esto se logré usando cal
sodada (Baralyme®, absorbente de CO,) y sulfato de calcio anhidro (Drierite®,
absorbente de H,0). El aire excurrente fue luego muestreado cada 1 segundo
mediante el analizador de gases FMS Respirometry System (rango: 0-100% -
precision: 0,1% - resolucion: 0,0001%; Sable Systems, Anderson NV). Se promedid la
presion de vapor de H,0 y el consumo de O, del aire excurrente por un periodo de 10
minutos cuando la medicidn alcanzé un estado estable y se tomd la media menor de
ese periodo. Las mediciones de H,O (kPa) y O, se digitalizaron utilizando una interfaz
universal (Sable Systems) y se registraron en una computadora utilizando el software
de adquisicion de datos EXPEDATA (Sable Systems). En este software se obtuvieron

graficas de estas mediciones que luego fueron procesadas.
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El consumo de O, se calculd siguiendo a Withers (1977): VO,= [(FR x 60 x(FI
0r-FE 0,))/(1- Fl,,)]. Donde FR es el flujo de aire en ml/min luego de estandarizacion de
temperatura y presion. Fl y FE son las concentraciones fraccionales de O, que entran
y salen de la camara metabdlica, respectivamente.

La PTAE se calculé como (VE x 0 out) - (VI x 0in) donde la PTAE es expresada
en mg/ml, donde 0 iny 0 out son la humedad absoluta del aire de entrada y salida
en Kg/m?3 respectivamente, VI es el caudal del aire que entra en la cdmara como lo
indica el controlador de caudal masico (700 ml/min), y VE es el caudal de salida de
aire. La humedad absoluta se calculé como 0 =P /(T x Rw), donde P es la presién de
vapor de agua del aire en Pa, T es la temperatura del higrémetro de punto de rocio
en Ky Rw es el gas constante para el vapor de agua (461.5 J/(kg x K); Lide, 2001). El
0 in se determiné utilizando la presion de vapor promedio del aire que entra en la
camara vacia (es decir, los periodos de referencia de 2 min) antes y después de cada
experimento.

Los individuos fueron pesados con una balanza digital (precision=0,01) y
sexados antes de comenzar la mediciéon. Dado que en general esta especie presenta
habitos nocturnos, todas las mediciones se realizaron durante el dia para evitar la
influencia de un posible efecto del ritmo circadiano. El equipo de respirometria fue
montado en la estacidn de investigacion de la reserva y los especimenes fueron

liberados luego de la medicion.

Produccién de agua metabdlica (PAM) e Iindice de eficacia de conservacion de agua

(PAM/PTAE)

Se estimo la produccién de agua metabdlica (PAM) considerando la dieta de G.

griseoflavus (omnivora con fuerte tendencia a la folivoria; Campos et al., 2001) con la
equivalencia de Hill et al. (2006): 0,7 g de H,0 por litro de O, consumido.

El indice de eficacia en la conservaciéon de agua (PAM/PTAE) se calculé tomando la
razén entre PAM y PTAE siguiendo a McMillen y Hinds (1983) y Sabat et al. (2006)

para visualizar diferencias estacionales en el mismo.
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Andlisis estadistico

En primer lugar, se verificé que los datos cumplieran con los requisitos de la
estadistica paramétrica: supuestos de normalidad (prueba de Shapiro-Wilks) y
homogeneidad de varianzas (prueba de Bartlett). Se realizd6 una prueba de T
apareada para comparar la proporcion de agua en las especies vegetales, entre las
estaciones humeda y seca.

Ademas, dado que la TMB podria afectar la PTAE, se realizé un andlisis de
regresion lineal con PTAE como variable dependiente y el consumo de O, como
variable independiente.

Se analizo si existia dependencia de la TMB y la PTAE con la masa corporal
(MC, variable regresora) mediante un andlisis de regresion lineal para cada variable.
Ademas, se analizd mediante un ANOVA si existia variacion en MC entre sexo y
estacion.

Para estimar el efecto de sexo y estacién (variables categdricas) sobre las
variables fisiolégicas, se realizd un andlisis multivariado de la covarianza (MANCOVA)
con la masa corporal como covariable y como variables respuesta (a) tasa de pérdida
de agua por evaporacién (PTAE), (b) tasa metabdlica basal (TMB), (c) produccién de
agua metabdlica (PAM) y (d) indice de eficacia en la conservacion de agua PAM/PTAE.
Todas las graficas fueron realizadas en el programa SigmaPlot Systat Software,
mientras que los andlisis estadisticos correspondientes fueron realizados en el

programa InfoStat- Statistical Software (versién 5.13.1).
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RESULTADOS

Las especies vegetales muestreadas e identificadas en ambas estaciones no
mostraron diferencias significativas en el porcentaje de agua disponible entre
estaciones (Figura 6a; T= -1,16; P= 0,27). El indice de aridez mostré una diferencia
significativa estacional (Figura 6b; F,,,=7,7; P= 0,019; n=12), reflejando que la

estacion seca es 31,5% mas drida que la estaciéon humeda. (Figura 6b).
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Figura 6. Variables ambientales. (a) Porcentaje de agua contenida en la vegetacion, los
valores corresponden a la media + DE del porcentaje de agua en plantas de la reserva, los
cuales no dieron diferencias estadisticas significativas entre estaciones y (b) indice de aridez
(Q), se muestran los valores de la media + DE. Las diferentes letras indican diferencia
significativa (P<0,05) entre estaciones, donde a mayor valor del indice menor aridez.

Los valores de PTAE en G. griseoflavus no mostraron diferencias entre sexos
(F120=0,21; P= 0,65, n=20). Sin embargo, durante la estacion seca fueron
significativamente mas bajos que los encontrados durante la estacién himeda
(Figura 7a; F,,= 7,51; P= 0,0159; n=20). Para la tasa metabdlica basal, no se
encontraron diferencias significativas entre sexos (F,,,= 0,61; P= 0,44; n= 20) ni

entre estaciones (Figura 7b; F,,,= 0,06; P= 0,8074; n= 20). En cuanto a la
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dependencia de la PTAE con la TMB, no se reportd un efecto significativo (Figura 7c;

R?*=0,04; P=0,415; n=20).
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Figura 7. Pérdida total de agua evaporativa (PTAE) y tasa metabdlica basal (TMB). Los
valores corresponden a la media + DE de (a) pérdida total de agua evaporativa donde las
distintas letras indican diferencias significativas, (b) y tasa metabdlica basal, la cual no
mostroé diferencias. (c) Regresion lineal entre PTAE y TMB, la cual no muestra dependencia.

Los analisis de regresion lineal mostraron que el 19% de la variacion en la tasa

metabdlica basal puede ser explicada por variaciones en masa corporal (Figura 8a;
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R’= 0,19; P= 0,048; n=20) y que la pérdida total de agua evaporativa no fue
significativamente afectada por la masa corporal (Figura 8b; R*= 0,02; P= 0,568;
n=20). El ANOVA mostré que la masa corporal no varid entre estaciones (Figura 8c;

Fi120= 0,14; P=0,7103; n=20) ni entre sexos (F ,o= 2,31; P=0,1471; n=20).
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Figura 8. Relaciones de la masa corporal. Se muestra la relacién de la masa corporal con (a)
tasa metabdlica basal (TMB), (b) pérdida de agua evaporativa (PTAE) y (c) la comparacién
entre estaciones donde se muestra la media + DE de la masa corporal.
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La PAM no mostro diferencias significativas entre sexos (F, ,,,= 0,61; P= 0,447;
n=20) ni entre estaciones (Figura 9a; F,.,= 0,12; P= 0,8494; n=20). La relacion
PAM/PTAE disminuy® significativamente en la estacion humeda en comparacion con
la estacion seca (Figura 9b; F,,,= 3,94; P= 0,0495; n=20) y no mostr¢ diferencias

entre sexos (F, ,,,= 1,3; P= 0,17; n=20).
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Figura 9. Produccion de agua metabdlica (PAM) y pérdida total de agua evaporativa
(PTAE). Se muestran los valores de las medias + DE (a) de la PAM, la cual no mostré
diferencias significativas entre estaciones y (b) del indice de eficacia en la conservacién del
balance hidrico (PAM/PTAE) donde las letras indican diferencias significativas.
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DISCUSION

La ecofisiologia indaga en los procesos internos y mecanismos regulatorios
gue les permiten a los organismos sobrevivir y reproducirse en diferentes ambientes
y frente a condiciones a veces adversas (Buffestein, 2000). El balance hidrico ha sido
uno de los principales focos de investigacién en el campo de la ecofisiologia de los
mamiferos de zonas aridas (Schmidt-Nielsen y Haines, 1964; Shmida et al., 1986;
McNab, 2002; Diaz y Cortés, 2003; Tejo Rigquelme et al., 2014). Los organismos que
habitan estos ambientes estan expuestos a periodos de escasez de agua y a
temperaturas extremas, por lo que la aclimatacion estacional es de gran importancia
para su supervivencia (Schwimmer y Haim, 2009). El presente trabajo propuso
explorar la existencia de potenciales ajustes fisioldgicos en Graomys griseoflavus, en
respuesta a la variabilidad estacional en la disponibilidad de agua en el Desierto del
Monte.

En este trabajo se muestra que tanto la temperatura como la precipitaciéon
varian estacionalmente, siguiendo el patron esperado para el Desierto del Monte y
reportado por Ojeda et al. (1998). Si las variables climaticas muestran una marcada
estacionalidad, esperdabamos entonces que el porcentaje de agua presente en la
vegetacion registrara una disminucidn en la estacion seca, ya que Stallone (1979) y
Bozinovic et al. (2003) proponen que dicha proporcidn sigue el patréon estacional de
los desiertos de Norteamérica y Chile respectivamente. Sin embargo, nuestros
resultados no muestran una diferencia significativa entre estaciones. En este sentido,
Villagra et al. (2011) registraron diversas estrategias de uso del agua de la vegetacion,
relacionadas con la eficiencia en la conservaciéon de agua, en respuesta a la
estacionalidad del Desierto del Monte: aumento del grosor de la cuticula foliar,
estomas protegidos, mecanismos de ajuste osmoético, regulacion diaria de la apertura
estomatica, entre otros. Asimismo, los sistemas radiculares de las especies mds
representativas del Desierto del Monte poseen adaptaciones que les permiten
soportar los periodos de sequia y aprovechar al maximo el agua de lluvia (Guevara et

al., 2010). Todos los ajustes presentes en las plantas estarian compensando Ia
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variabilidad ambiental, manteniendo la proporcion de agua dentro de ciertos limites
y explicando la estabilidad encontrada entre estaciones. Ademas, se debe tener en
cuenta que en los desiertos estudiados por Stallone (1979) y Bozinovic et al. (2003),
las precipitaciones se concentran en invierno dando lugar a veranos calidos y secos,
contrariamente al Desierto del Monte. Esto podria explicar que nuestros resultados
no sigan la tendencia reportada por estos autores, debido a que en ambas regiones la
vegetacion esta expuesta a forzantes ambientales diferentes.

El indice de aridez es una variable integradora que incorpora a las variables
ambientales temperatura y precipitacién, ademas de ser un estimador indirecto de
productividad primaria (Bozinovic et al., 2007b). En general, los estudios que utilizan
este indice comparan la aridez a escala espacial. Por ejemplo, para diferenciar
ambientes xéricos y mésicos o determinar gradientes geograficos de aridez (Tieleman
et al., 2002a; Sabat et al., 2006; Cavieres y Sabat, 2008; Zhang et al., 2009; Van Sant
et al., 2012). En nuestro caso de estudio, el indice de aridez mostré que el periodo de
mayor aridez y menor productividad primaria se da en el invierno (estacién seca) y a
su vez reflejé una disminucion en la aridez y una mayor productividad primaria
durante el verano (estacion hiumeda) dando cuenta de la estacionalidad presente en
el Desierto del Monte. En este sentido, Bozinovic et al. (2007b) sugieren que las
variables fisiolégicas pueden responder a efectos de la productividad y disponibilidad
de recursos y/o pueden estar siendo moldeadas directamente por el clima per se.

En relacidn al balance hidrico, la PTAE ha sido comparada mayormente entre
especies que habitan ambientes contrastantes. Por ejemplo, Cortés et al. (2000),
Bozinovic y Gallardo (2006) y Van Sant et al. (2012) compararon la PTAE entre
especies de roedores de ambientes xéricos y mésicos. Sus resultados muestran un
patron general de ajuste en la conservacion de agua, es decir, las especies de
ambientes xéricos muestran menor PTAE en comparacién con las especies de
ambientes mésicos. No soélo los micromamiferos de desierto muestran ajustes
fisioldgicos en la PTAE: estudios sobre otros grupos de endotermos muestran las

mismas respuestas a los ambientes desérticos, tales como los realizados con aves
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(Sabat et al., 2006; Tieleman et al., 2002a, 2002b; Cavieres y Sabat 2008) y zorros
(Williams et al., 2002; Williams et al., 2004). Por otro lado, estudios comparativos a
nivel intraespecifico, muestran que la disminucién de PTAE estd relacionada con el
aumento de aridez (Tracy y Walsberg, 2001; Sabat et al., 2006), variando por ejemplo
entre poblaciones de una especie que habita ambientes xéricos y mésicos (Bozinovic
et al.,, 2011). Asimismo, en los desiertos calidos (i.e. desiertos de Norteamérica,
Australia, Africa, Chile, etc.) donde la sequia y las altas temperaturas se combinan
imponiendo un compromiso al balance hidrico, también se han reportado
reducciones en la PTAE en micromamiferos (Schmidt-Nielsen y Haines, 1964;
Schmidt-Nielsen, 1975; Degen, 1997; Walsberg, 2000; Withers et al., 2004). Estos
estudios en su mayoria abordan comparaciones interespecificas e interpoblacionales
a escala espacial, en la busqueda de respuestas adaptativas o plasticidad fenotipica
frente a los ambientes aridos. Sin embargo, resulta interesante identificar
mecanismos que a nivel intrapoblacional expliquen el ajuste del balance hidrico, por
lo que abordar preguntas a escala temporal (como en nuestro estudio) puede
dilucidar rapidas regulaciones fisiolégicas frente a fluctuaciones ambientales
dindmicas (Lardies y Bozinovic, 2000). En este sentido, nuestros resultados muestran
qgue la reduccion en la PTAE se produce durante la estacién mds darida siguiendo el
patréon ambiental del Desierto del Monte. Por lo tanto, este estudio logra identificar
la flexibilidad fenotipica de G. griseoflavus a escala temporal en el balance hidrico,
apoyando nuestra prediccion.

En cuanto al aspecto energético, variados estudios han mostrado la asociaciéon
entre PTAE y TMB (Withers y Williams, 1990; Tieleman y Williams, 1999; Williams y
Tieleman, 2000; McNab, 2002; Cavieres y Sabat, 2008; Zhu et al., 2008). En general la
TMB de roedores de ambientes desérticos es mas baja que la de roedores de otros
ambientes (McNab, 2012). Esto se debe a que ante situaciones de escasez de
recursos o dietas de baja calidad, una baja TMB puede resultar ventajosa ya que
implica un bajo costo de mantenimiento (McNab, 2002; Burton et al., 2011). Ademas,

la disminucion de la TMB puede ser un mecanismo a través del cual los roedores
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pueden reducir la pérdida de agua (McNab, 2012). Una baja TMB reduce los costos
de mantenimiento e implica menor produccién de calor metabdlico disminuyendo la
frecuencia respiratoria, por lo que la pérdida de agua evaporativa se reduciria
(Rezende et al., 2004). Asi, a nivel estacional, esperdbamos que por esta relacion, la
PTAE y la TMB se comportaran de forma similar. Sin embargo, esto no se ve reflejado
en nuestros resultados ya que la PTAE disminuye en la estacion seca
independientemente de la TMB, la cual no varia significativamente entre estaciones.
La estabilidad estacional en la TMB podria ser explicada por una fuerte asociacion
con la masa corporal (White y Seymour, 2005; McNab, 2008), la cual se mantuvo
constante tanto entre sexos como entre estaciones. Sin embargo, la TMB no sdlo esta
condicionada por la MC (Lovegrove, 2000), puede ser modulada ademas por factores
como la temperatura ambiental (McNab, 2008), estacionalidad (Speakman, 1999;
Bozinovic y Canals, 2007), demandas energéticas por reproduccion (Bronson vy
Perrigo, 1987; Burton et al., 2011), los habitos alimenticios (McNab, 2012), entre
otros. En relacion a esto, la hipdtesis de los habitos alimentarios sugiere que las
especies o poblaciones que explotan alimentos con bajo contenido energético y/o
baja digestibilidad presentan TMB bajas independientemente de la MC (Cruz-Neto et
al., 2001; McNab 2002). Esta hipdtesis identifica tres componentes de la dieta que
pueden introducir variabilidad en la TMB: disponibilidad, previsibilidad y calidad
(Cruz-Neto y Bozinovic 2004). En este sentido, los ambientes estacionales presentan
variaciones en la disponibilidad y previsibilidad de los recursos tréficos (Bozinovic et
al., 2007b), de tal manera que, si durante la estacién seca y fria la productividad
primaria disminuye (estimada indirectamente por el indice de aridez), y por
consecuencia la disponibilidad de alimento, entonces deberiamos haber encontrado
una disminucidn de la TMB en esta estacion. Este mismo resultado esperariamos con
respecto a la calidad de la dieta, ya que ésta aumenta en la estacidon humeda
(Gianonni, datos sin publicar). Sin embargo, nuestros resultados indican que la TMB

no disminuye en invierno en concordancia con otros estudios intraespecificos que
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tampoco han encontrado variaciones estacionales en la TMB tales como Hudson y
Kimzey (1966), Dawson et al. (1985) y Maldonado et al. (2009).

En linea con lo anterior, inviernos frios incrementan las demandas
termorregulatorias en endotermos, lo que se traduce en una mayor tasa metabdlica
(Rezende et al., 2004; Li y Wang 2005; Swanson et al., 2017). Asi la estabilidad
estacional de la TMB podria ser explicada por los cambios temporales reportados
para G. griseoflavus en los limites térmicos: ante las altas temperaturas del verano
hay un aumento de su TCmax mientras que en invierno la TCmin disminuye
(Caviedes-Vidal et al.,, 1987). Estos cambios hacen que la ZTN se ajuste a las
temperaturas extremas estacionales evitando los aumentos asociados en el gasto
energético basal (Caviedes-Vidal et al., 1987). Por lo tanto, estas modificaciones
podrian estar contribuyendo a mantener la TMB constante entre estaciones. Estudios
previos también registran este tipo de estrategia fisioldgica, donde especies que
habitan ambientes aridos soportan mayores Ta aumentando su TCmax, que las
especies de ambientes mésicos (Erskine y Hutchison, 1982). Estudios mas recientes
como los realizados por Zhao et al. (2014) reportan un descenso de la TCmin ante
una aclimatacion a bajas temperaturas en el laboratorio. Inclusive, se han encontrado
variaciones tanto en los limites térmicos como en la amplitud de la ZTN cuando se
estudian poblaciones en un gradiente altitudinal (Menéndez Sanmartino, 2017). Asi,
la TMB podria estar modulada por forzantes diferentes en cada estacion.

La naturaleza de la relaciéon entre TMB y PTAE no estd aun clara (Williams y
Tieleman, 2000). Durante la estacién seca y fria, se desacoplan, patréon también
reportado por Zhu et al. (2008) quienes encontraron que, a bajas Ta en el laboratorio,
la PTAE se reduce y la TMB aumenta en roedores que habitan desiertos con un
patrén estacional similar al de este estudio. Asimismo, nuestros resultados muestran
qgue la MC no guarda relacidon con PTAE, al menos en este caso. Aumentar el gasto
energético y disminuir la pérdida de agua resultan ajustes fundamentales para

sobrevivir en los periodos de frio y sequia (Ojeda y Tabeni, 2009). Consecuentemente
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la PTAE y la TMB podrian estar siendo moduladas de maneras y por factores
diferentes.

La PAM no mostré variaciones entre estaciones, lo cual es razonable ya que
fue estimada directamente de la TMB reportada en este estudio. Sin embargo, la
formacién de agua metabdlica depende del consumo de oxigeno y del tipo de
nutriente consumido (Willmer et al., 2005). Para estimar la PAM asumimos una dieta
rica en hidratos de carbono similar para ambas estaciones de acuerdo con el estudio
de Campos (2001), en el cual no se reportan cambios estacionales en la seleccion de
especies vegetales. Sin embargo, Gianonni et al. (2005) estudiaron la dieta de esta
especie utilizando una técnica microhistoldgica modificada, que permite distinguir no
sélo entre especies sino también las diferentes partes vegetales presentes (semillas,
frutos, tallos y hojas). Asi, encontraron que la dieta de G. griseoflavus presenta
cambios estacionales en la composicidn de partes de las plantas. En efecto, mientras
gue en la estacién seca la dieta contiene mayormente hojas de dicotileddneas,
durante la estacion humeda cerca del 25% de la dieta corresponde a frutos de
Prosopis flexuosa, ricos en azucares solubles (Gianonni, datos sin publicar). Esto
indicaria que, si bien las especies vegetales mas consumidas por este roedor no
cambian entre estaciones, si cambia la calidad nutricional de la dieta en funcion de
los items seleccionados. Un incremento en la proporcidn de azlcares solubles en la
dieta durante el verano (debido a la fructificacion de las plantas en esta estacion;
Campos et al., 2016; Reynoso et al., 2013), podria aumentar el rendimiento en la
cantidad de agua obtenida por gramo oxidado en el metabolismo. No obstante, Diaz
(2001) reportd que G. griseoflavus es incapaz de mantener su masa corporal en base
exclusivamente a una dieta granivora, es decir, requiere de consumir también agua
preformada en los alimentos (i.e. hojas). Esto es congruente con el tipo de dieta
omnivora con fuerte tendencia a la folivoria que lo caracteriza.

A pesar de que los resultados de la PAM puedan ser reevaluados considerando un
eventual variacion en la composicidon nutricional de la dieta, la relacion PAM/PTAE

(indice de eficacia en la conservacién de agua) indica que G. griseoflavus aumenta su
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eficiencia en la conservacion de agua ante un ambiente estacional mas arido, debido
a una reduccion del 37,5% en PTAE, lo cual corrobora nuestra prediccion. Nuestros
datos son consistentes con patrones estacionales, geograficos e interespecificos que
otros estudios han reportado para este tipo de ajuste fisioldgico a la aridez (Cortés et
al., 2000; Withers et al., 2004; Bozinovic y Gallardo, 2006 y Zhu et al., 2008).

Si bien los resultados encontrados apoyan parcialmente nuestra hipétesis, si
reflejan respuestas fisioldgicas ante la variabilidad ambiental. De hecho, ante los
desafios que generan las condiciones ambientales del Desierto del Monte, G.
griseoflavus presenta varios ajustes fisioldgicos que pueden ser analizados en
conjunto, incluyendo lo reportado en este estudio. Durante la estacion humeda G.
griseoflavus resiste temperaturas ambientales de 32,3 °C (dentro de su ZTN;
Caviedes-Vidal et al., 1987), la cual puede ser letal para otros roedores (Rosenmann,
1977). En este sentido, aumentar su TCmax resulta una estrategia eficaz que evitaria
recurrir al jadeo con la consecuente pérdida de agua evaporativa. Sin embargo,
durante la estacion humeda del Desierto del Monte, las Ta maximas pueden superar
la TCmax de este roedor obligandolo a regular su temperatura corporal mediante un
aumento del metabolismo. Esto puede resultar en un compromiso para el balance
hidrico, sin embargo, la precipitacién ocurre durante el verano, por lo que los
recursos hidricos y alimenticios estarian disponibles para compensar la PTAE. En linea
con esto, un aumento de la PAM seria consecuencia de una mayor tasa metabdlica,
relacionada no sélo con la disponibilidad de recursos sino también con demandas
reproductivas (Bronson y Perrigo, 1987; Degen, 1997; Burton et al., 2011).

En la estacidon seca donde la demanda energética por frio y la falta de agua
generarian un compromiso en G. griseoflavus, una menor TCmin es una estrategia
eficiente que permite un ahorro energético al mantener la tasa metabdlica dentro de
la ZTN (Caviedes-Vidal et al., 1987). A pesar de este ajuste, las temperaturas en
invierno necesariamente suponen aumentos en el gasto energético por
termorregulacion (Bozinovic y Canals, 2007), lo que podria explicar que en este

escenario ambiental se haga presente el desacople observado entre TMB y PTAE.
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Esto se refleja en una reducciéon de la pérdida de agua en la respiracién sin la
esperada disminucion en el metabolismo, y sugiere una estrategia de aclimatacion
donde las dos variables fisiolégicas responden a factores distintos, escapando a lo
esperado. Por dltimo, el cambio reportado por Diaz (2001) en la relacidn
meédula-corteza del rifdn en la estacidn seca es un ajuste también relevante para el
balance hidrico y se registra a escala estacional intrapoblacional. Todo esto ocurre de
manera integrada, contribuyendo al mantenimiento de la homeostasis fisioldgica de
este pequefio mamifero de desierto, y ademas evidencia una notable flexibilidad a
escala temporal. Asi, G. griseoflavus se presenta como un paisaje adaptativo
producto de procesos ecolédgicos y evolutivos en un ambiente arido (Lardies y
Bozinovic, 2000; Arnold et al., 2001).

Finalmente, este trabajo abre nuevos interrogantes para investigar a futuro. La
reduccion de la PTAE cuando la disponibilidad de agua en el ambiente disminuye es
un ajuste que no habia sido reportado en esta especie. Ligado a esto, dilucidar los
mecanismos que expliquen el desacople entre TMB y PTAE, es un interrogante a
resolver para entender este fendmeno. A nivel fisiolégico, resulta relevante evaluar
los limites térmicos y sus posibles ajustes estacionales, ya que esta es una posible
explicacion para los resultados hallados en este estudio. Adema3s, resta indagar sobre
la pérdida de agua en las heces, ya que las investigaciones sobre el balance hidrico en
micromamiferos del desierto miden esta variable reportando efectos sobre la
ganancia neta de agua (Stallone, 1979; Christian, 1979; Buffenstein, 2000;
Schwimmer y Haim, 2009). Otra caracteristica importante a estudiar es la respuesta
estacional de la hormona antidiurética, vasopresina, la cual tiene efectos sobre el
funcionamiento del rifdn y afecta directamente al balance hidrico en mamiferos
(Bozinovic y Gallardo, 2006; Schwimmer y Haim, 2009). Asimismo, en Graomys
griseoflavus no hay investigaciones sobre la expresion de las acuaporinas (proteinas
de membrana), que han sido ampliamente estudiadas en otros micromamiferos que
habitan ambientes similares (Gallardo et al., 2002; Bozinovic et al., 2003; Gallardo,

2005). Por otro lado, la dieta es un punto relevante a explorar, ya que la calidad del
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alimento y su disponibilidad estacional en el ambiente podrian tener efectos sobre la
PAM impactando directamente en el balance hidrico de G. griseoflavus tal como
reportan Diaz y Cortés (2003), Bozinovic y Gallardo (2006) y Bozinovic et al. (2007a).
Adicionalmente, resulta clave estudiar la posible relacion de la estructura del rifidn y
la concentracién de orina con la dieta y el habitat tal como analizaron Cortés et al.
(1990), Sabat et al. (2009), Bozinovic et al. (2011), Tejo Riquelme et al. (2014), entre
otros. En relacién a lo comportamental, estudiar las respuestas de evitacidon y otros
ajustes conductuales es un aspecto relevante, ya que éstos podrian estar
contribuyendo a regular la pérdida de agua tal como observaron Baldo et al. (2005).
Este enfoque integrado podria ayudar a comprender mas detalladamente Ia
estrategia de economia hidrica en esta especie.

Indagar mas profundamente en cdmo las caracteristicas fisioldgicas,
anatdmicas y comportamentales regulan la homeostasis de G. griseoflavus y evaluar
las distintas piezas que hacen a su mantenimiento ante los desafios ambientales,
resulta crucial para profundizar y evidenciar mas detalladamente su repertorio de
ajustes fenotipicos a la variabilidad ambiental. Por otro lado, es importante realizar
estudios a campo ya que permiten evaluar e interpretar mejor la complejidad de la
adecuacién de los organismos. Esto se debe a que en el contexto natural la
ecofisiologia puede conectar los procesos que ocurren en un organismo con patrones
ecoldgicos de interés, como la distribucién de la diversidad en escalas temporales y
espaciales y los factores que la modulan (Lardies y Bozinovic, 2000; Bradshaw, 2003).
Ademas, bajo el escenario actual de cambio climatico (Boninsegna, 2014), estudiar la
versatilidad de los organismos que habitan ambientes fragiles como los desiertos, es
clave para entender y estimar su vulnerabilidad ante este fendmeno que amenaza a

la biodiversidad global.
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