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RESUMEN

La regla de Bergmann propone la existencia de una relacion positiva entre el
tamafio corporal y la latitud. Dicha regla esta basada en la ley del &rea, la cual
establece que —dado que la relacién entre la superficie y el volumen corporal
disminuye al incrementarse este Ultimo- los pequefios tamafios corporales son
mas eficientes para la disipacién de calor, mientras que los grandes tamafios
corporales son mas eficientes para la conservacion del mismo. Como una
extension de estas ideas, se ha denominado la regla de Bergmann en cuatro
dimensiones (4D) a la reduccién en el tamafio corporal observado en algunas
especies endotermas en paralelo al calentamiento global. En este contexto, en
el presente trabajo, he analizado el cambio en el tamafio corporal ocurrido
durante los ultimos sesenta afios en diversas especies de roedores. Se utilizé
la base de datos Arctos, de la cual se extrajo informacion de 29.288
especimenes correspondientes a 17 especies. El criterio usado para
seleccionar una especie fue: tener mas de 100 datos, de los cuales al menos
25 sean anteriores a 1986. Se analizé el cambio de la masa corporal en el
tiempo, controlando simultaneamente el efecto de la latitud, la longitud, el mes
de colecta y el sexo de los organismos. Se observd que siete especies
redujeron su tamafo corporal, mientras que las restantes diez especies no
cambiaron significativamente. Este patron de cambio difiere de lo esperado por
azar bajo distintos modelos nulos, y en principio es congruente con la regla de
Bergmann en 4D. Sin embargo, se descarta la explicacidbn energética
subyacente a dicha regla (i.e., la ley del area) ya que el cambio observado en el
tiempo no se correlaciond ni con la temperatura ambiental ni con la latitud. En
este sentido, los cambios en la masa corporal de las distintas especies en el
gradiente latitudinal no difieren de lo que se puede esperar por azar (i.e., no
siguen la regla de Bergmann) lo que, estando en congruencia con estudios
previos realizados en roedores, descarta el argumento energético como
explicacion del patron observado. Ademds, el cambio de temperatura que
experimentaron las especies en el correr del tiempo es aproximadamente un
orden de magnitud menor al que se genera a lo largo de su distribucién
geografica actual, por lo que el mismo no estaria explicando el cambio temporal
observado en la masa corporal.

Palabras claves: cambio climatico; masa corporal; regla de Bergmann;
roedores; variacion temporal; variaciéon geogréfica.



1 INTRODUCCION

1.1 La regla de Bergmann.

La regla de Bergmann describe, en principio para los organismos
endotermos, la existencia de una relacion positiva entre el tamafio corporal
y la latitud (Bergmann 1847). "Dentro de aquellos géneros cuyas especies
se diferencian fundamentalmente en su tamafo, las especies mas
pequefias necesitarian un clima mas calido" (James 1970). El mecanismo
gue fundamenta esta regla es la “ley del area”, la cual establece que dado
gue la relacion entre la superficie y el volumen corporal disminuye al
incrementarse el volumen, los tamafios mas chicos serian mas eficientes
para la disipacion de calor (i.e., a bajas latitudes), mientras que los tamafos
mas grandes serian mas eficientes para la conservacion del mismo (i.e., a
altas latitudes). A partir de la regla de Bergmann es posible predecir que
frente al escenario de calentamiento global, se espera una reduccion
general en el tamafio corporal (la regla de Bergmann en 4D; Mc Coy 2012),
la cual debiera ser mas notable hacia altas latitudes o altitudes (Gardner
2011). Es decir, el calentamiento global podria llevar a que las especies
experimenten una variacion en su tamafio corporal en el tiempo, de forma
similar a como lo hacen en el espacio. De esta manera se espera que las
especies que siguen la regla de Bergman cuando se las estudia en el
espacio, ya sea en un gradiente de latitud o altitud, también disminuyan en
su tamario al considerarlas a lo largo del tiempo en que se viene verificando

un aumento en la temperatura ambiental (Meiri 2008).



Por otro lado, se ha propuesto que la regla de Bergmann no ofrece el
marco de referencia adecuado para el estudio del cambio del tamafio
corporal en el contexto del cambio climatico (Teplitsky 2013). Esto es
porque la regla de Bergmann seria verificable en estudios a gran escala
(i.e., grandes regiones o continentes), donde se evalta un gradiente amplio
y significativo de la temperatura ambiental. Los cambios de temperatura
ocasionados por el cambio climatico (i.e., 1-2 °C) aun no alcanzan ese
gradiente de temperatura (Teplitsky 2013). Sin embargo, en un trabajo
reciente, Naya y Cook (en revision) estudiaron el cambio en la masa
corporal a lo largo del tiempo (i.e., en relacion al afio de colecta), para
diferentes especies de mamiferos y aves de latitudes medias y altas de la
costa Oeste de América del Norte. Como resultado principal, estos autores
reportan que no habria diferencias significativas en el cambio de masa
corporal entre las especies de mamiferos y aves estudiadas, pero si entre
los sistemas terrestres y acuaticos. Especificamente, se encontré que
mientras que las especies terrestres disminuyeron su tamafio corporal a lo
largo del siglo XX, las especies acuaticas no cambiaron, o incluso
aumentaron, su tamafio. Ademas, se encontré que el tamarfo de las aves
terrestres (grupo mejor representado temporalmente en dicho estudio) se
redujo significativamente durante la segunda mitad del siglo pasado, no
habiendo mayores cambios para la primera mitad de dicho siglo. De forma
interesante, todos estos resultados son congruentes con lo predicho por la
regla de Bergmann, si bien otros factores como ser cambios en la
productividad primaria entre ambientes (y por tanto en la cantidad de

alimento disponible) no pudieron ser descartados.



1.2 El cambio climatico.

Una gran parte de las especies terrestres y dulceacuicolas afrontan un
riesgo creciente de extincion asociado al cambio climatico proyectado
durante el siglo XXI, especialmente porque el cambio climatico interactia
con otros factores de estrés, como la modificacion de los habitats, la
sobreexplotacion, la contaminacion y las especies invasoras (Matesanz et
al. 2010). En América del Norte ya se han constatado cambios en la
fenologia y el desplazamiento hacia zonas de mayor altitud y hacia el norte
en la distribucion de varios taxones (Field 2014).

El Quinto Informe de Evaluacion del Grupo Intergubernamental de
Expertos sobre el Cambio Climatico
(http://www.ipcc.ch/home_languages_main_spanish.shtml), plantea que: "el
riesgo de extincion aumenta en todos los escenarios de emision de CO,,
incrementandose éste conforme aumentan la magnitud y la tasa del cambio
climatico. Muchas especies seran incapaces de encontrar climas
adecuados con las tasas de cambio climatico medias durante el siglo XXI.
Con tasas de cambio menores los problemas disminuiran. Habra especies
gue se adapten a los nuevos climas, pero las que no sean capaces de
adaptarse lo suficientemente rapido disminuirian sus tamafios efectivos o
se extinguiran en algunas o todas sus areas de distribucion. Las medidas
de gestién, como el mantenimiento de la diversidad genética, la migraciéon y
dispersién asistida de especies, la manipulacion de los regimenes de
perturbacién (por ejemplo, incendios e inundaciones) y la reduccién de
otros factores de estrés, podran hacer que disminuyan, pero no que se

eliminen, los riesgos de impactos en los ecosistemas terrestres y acuéticos



continentales provocados por el cambio climéatico...". Por otro lado, el
impacto del cambio climatico proyectado también afectara a la salud
humana principalmente por el agravamiento de los problemas de salud ya
existentes. Entre estos se destacan mayores riesgos de enfermedades
transmitidas por los alimentos y el agua y enfermedades transmitidas por

diversos vectores, entre los que se destacan los roedores (Field 2014).

1.3 El cambio del tamario de los roedores vy su registro fosil.

El orden Rodentia, los mamiferos roedores, contiene mas del 40% de las
especies de la clase Mammalia, siendo el grupo mas diverso dentro de
dicha clase (Martin et al 2011). Los roedores se adaptaron a la mayoria de
los habitats no marinos, son nativos de practicamente todas las regiones
del planeta excepto algunas islas oceéanicas y del Artico, Nueva Zelanda y
la Antartida. Su rango de masa corporal varia desde menos de 10 g (e.g.,
Baiomys taylori) hasta unos 50 kg (e.g. Hydrochoerus hydrochaeris).
También son muy diversos en sus caracteristicas ecoldgicas, desde
especies que viven sobre los arboles (arboricolas) hasta especies que
viven su vida entera en cuevas (fosoriales).

En los pasados 25.000 afios el planeta experimentd un aumento de la
temperatura, que se ha incrementado en las pasadas décadas en razon del
aumento de liberacién de gases de efecto invernadero por causas
antropicas (Smith 1995). Se verificaron cambios importantes en la
composicién de las comunidades de plantas y animales, que podrian
asociarse al efecto del cambio de temperatura y de otras condiciones

ambientales sobre la performance de los individuos, que se traduce a
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niveles superiores (e.g. poblaciones y comunidades). De acuerdo con Smith
(1995), una pregunta central es saber si las plantas y animales han
permanecido sin cambios a nivel de organismos, pero han alterado
dramaticamente su distribucion en respuesta a la fluctuacion del clima, 6
gue sin modificar su distribucion, se han adaptado a los cambios
ambientales mediante una combinacion de plasticidad fenotipica y cambio
evolutivo (micro-evolucion). En este sentido, la evidencia fosil sefiala que
durante los pasados periodos de calentamiento global, tanto los
organismos marinos como los terrestres decrecieron en tamafo (Sheridan
2011). Hay ejemplos durante el periodo de calentamiento acontecido
durante el maximo térmico del Paleoceno - Eoceno, hace unos 55.8
millones de afios, como de lo ocurrido luego del ultimo maximo glacial hace
unos 20.000 afos. La reduccion en el tamafio de los fosiles brinda
informacion sobre lo que se puede esperar para las proximas décadas. En
este sentido, cabe decir que la temperatura durante la fase de
calentamiento verificada en el maximo térmico del Paleoceno - Eoceno, se
incremento entre 3y 7 °C y se redujeron en un 40% las precipitaciones,
magnitudes similares a lo que se espera para los proximos 100 afios en
varias regiones del planeta (Sheridan et al 2011).

Smith et al. (1995) estudiaron los cambios microevolutivos que
experimento la rata cambalachera de cola peluda (Neotoma cinerea), desde
el ultimo maximo de glaciacion al presente. Midieron los pellets fecales
preservados en paleobasurales, y observaron que los cambios de tamafio
corporal acompafan estrechamente a las fluctuaciones de temperatura que

fueron estimados tanto por el National Center for Atmospheric Research
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(NCAR), como usando isotopos de deuterio de la celulosa de las plantas
recogidas en los paleobasurales. El tamafio corporal de N. cinerea decrecié
en el periodo de calentamiento, como lo predice la regla de Bergmann. Por
otro lado, en un estudio realizado sobre las dos especies del género
Apodemus que son simpatricas en las islas de Japén (Millen 2004), se
reporté que la variacion del tamafio corporal es diferente para cada especie
tanto en el espacio como en el tiempo. Los individuos de las dos
poblaciones de A. argenteus estudiadas decrecieron en su tamafo desde el
ultimo maximo glacial hasta la actualidad (de acuerdo a lo predicho por la
regla de Bergmann), pero en la actualidad el tamafio decrece de sur a norte
(al revés de lo predicho por la regla de Bergmann). La otra especie
estudiada (A. speciosus) no mostré cambios en el tiempo, mientras que su
tamano corporal se increment6 con la latitud (de acuerdo a lo predicho por
la regla de Bergmann). En definitiva, las investigaciones que utilizan el
registro fosil de los roedores para poner a prueba la regla de Bergmann por
el momento son escasas (Millen 2004, Smith et al 1995), reportando
cambios significativos en el tamafio corporal en algunos casos, pero sin

evidenciar un patron claro de asociacion con la temperatura.

1.4 Patrones en el tamafo corporal de los roedores: la regla de Bergmann en

3Dy 4D.

Los roedores constituyen un modelo interesante para evaluar patrones
en la masa corporal, ya que por un lado es uno de los pocos grupos
taxonomicos que no sigue la regla de Bergmann (Ashton et al. 2000; Meiri y

Dayan 2003; Rodriguez et al. 2006; Alhajeri et al. 2016), mientras que por
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otro lado no se ha publicado mucha informacion sobre los cambios

corporales en tiempos recientes para este grupo.

Para evaluar si la regla de Bergmann clasica (es decir, en el espacio o
en tres dimensiones) es valida en mamiferos, Ashton et al. (2000)
compilaron los estudios que relacionaron el tamafio corporal con la latitud o
con la temperatura ambiente en mamiferos. Hallaron tendencias
significativas: una correlacion positiva entre el tamafio corporal y la latitud y
una correlacion negativa entre el tamafio y la temperatura ambiente. Sus
resultados permiten concluir entonces que la regla de Bergmann se aplica
para la mayoria de familias y en casi todos los 6rdenes de mamiferos. No
obstante, no se encontro evidencia clara de que los roedores sigan la regla
de Bergmann. Resultados similares que indican una buena aplicabilidad de
la regla para la mayoria de los 6érdenes de mamiferos, excepto para los
roedores también han sido reportados por otros autores. Por ejemplo,
Medina et al. (2007) analizaron la variacion del tamafio corporal en relacion
con la latitud, longitud, elevacién y variables ambientales en especies del
género Ctenomys (tucu-tucos). Encontraron que el tamafio se reduce desde
los 15°00 S a 48°15’ Sy se correlaciona positivamente con la temperatura
ambiente y precipitaciones maximas de cada localidad. Al aumentar la
latitud y al disminuir la temperatura el tamafo de las especies de Ctenomys
decrecen, contrariamente a lo esperado por la regla de Bergmann.
Finalmente Alhajeri et al. (2016), testearon la regla de Bergmann usando
diecinueve variables bioclimaticas y datos de masa corporal de 1.315
especies de roedores. No encontraron una asociacion significativa entre la

masa corporal y la temperatura, pero si la hallaron entre la masay las
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variables asociadas a la precipitacion, lo que sugiere que los roedores
tienden a ser mas grandes en las regiones mas productivas.

En cuanto a la evidencia de regla de Bergmann en 4D (es decir, en el
tiempo) para los roedores, Eastman et al. (2012) estudiaron los cambios
morfoldgicos entre 1902 y 2008 para tres especies de ardillas terrestres.
Encontraron un aumento significativo en el largo del craneo en las dos
especies que viven en zonas mas altas y que hibernan (Urocitellus beldingi
y Callospermophilus lateralis). La especie que vive en zonas bajas y que
hiberna sélo en algunas zonas de su distribucién (Otospermophilus
beecheyi) no mostré cambios significativos. Estos resultados claramente no
sustentan a la regla de Bergmann en 4D y se relacionarian, segun los
autores, al incremento del periodo de tiempo durante el cual los recursos
alimenticios estan disponibles. En otro trabajo realizado en A. speciosus, se
analizé si el incremento de la disponibilidad de alimento afecta
positivamente el tamafio del craneo (lo que implica también el tamafio
corporal) y si el calentamiento global afecta negativamente el tamafio del
craneo (Yom-Tov 2004). Se encontro que esta especie aumento el tamafio
de su craneo durante el periodo 1949-1989, en el mismo periodo para el
cual la temperatura minima de la region se incremento significativamente.
Este resultado contradice nuevamente lo esperado por la regla de
Bergmann. Otro estudio analiz6 cémo el cambio en la temperatura afecté la
masa corporal de las poblaciones de ratas de campo Neotoma albigula, en
el “Sevilleta National Wildlife Refuge” en Nuevo México, Estados Unidos
para el periodo 1989-1996 (Smith et al. 1998). Dicha region se torné mas

calida, tanto en invierno como en verano, y el peso de N. albigula disminuyo
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significativamente, lo que esta de acuerdo con el argumento energético de
la regla de Bergmann. Finalmente, Yom-Tov et al. (2012) estudiaron los
cambios del craneo y los datos de masa corporal y el largo de tres especies
de roedores de Dinamarca, desde fines de siglo XIX a la actualidad. El
tamano del craneo de las tres especies no cambio significativamente en el
tiempo. La masa corporal de Microtus agrestis no cambié en el tiempo pero,
la masa y el largo de los individuos aumentaron en un gradiente longitudinal
de oeste a este. Como la temperatura en Europa baja de oeste a este, el
aumento de la masa observado es acorde a la regla de Bergmann. En
definitiva, al igual de que los cambios reportados a partir de los registros
fosiles, los cambios recientes en el tamafio corporal son comunes, pero no
parecen seguir un patron claro en relacion a los cambios en la temperatura

ambiental.
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2 OBJETIVO GENERAL

Evaluar el cambio en la masa corporal ocurrido a lo largo de las ultimas seis

décadas en distintas especies de roedores.

2.1 Objetivos especificos:

(a) Evaluar si la variacion en el tamafio corporal en funcion del tiempo siguen
algun tipo de patron espacial (e.g., latitudinal o longitudinal). Se espera que las
especies en altas latitudes muestren mayores pendientes que las especies a
bajas latitudes, ya que la mayor variacion en la temperatura de los ambientes

terrestres ha ocurrido en altas latitudes (Stocker et al. 2013).

(b) Evaluar si los cambios en el tamafio corporal en funcion del tiempo
(pendientes) difieren entre la primera y la segunda mitad del siglo XX.
Dado que los cambios en el clima se han acentuado a partir de 1950-1960, se
espera que el cambio de la masa corporal sea mayor en la segunda mitad del

siglo XX (y lo que va del siglo XXI) que para la primera mitad del siglo XX.

(c) Evaluar como vario la temperatura media anual en los ultimos 90 afios, en
las latitudes minima, media y maxima de la distribucién de cada una de las
especies de este estudio. Se espera que exista una relacion entre el cambio

de la masa corporal y la variacion de temperatura experimentada.

(d) Analizar si existe una relacion entre los valores residuales de la tasa

metabdlica basal (i.e., la generacion de calor interno necesario para mantener
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la temperatura corporal constante) y el cambio de la masa corporal. Se espera
que las especies con una mayor tasa de generacion de calor interna estén mas
afectadas por el aumento en la temperatura ambiente y que por tanto deban
reducir su tamafio corporal de forma mas pronunciada que las especies con

tasas de generacion de calor interna mas bajas.

(e) Evaluar si los cambios en el tamafio corporal en funcién del tiempo difieren
entre especies que poseen distintos habitos alimenticios (herbivoras versus
omnivoras). Se espera que las especies omnivoras presenten un mayor
cambio de masa corporal que las especies herbivoras, ya que se ha propuesto
que especies omnivoras pueden tener acceso a alimentos producidos por el
hombre (e.g., desechos) y esto podria favorecer el aumento de su masa

corporal (Meiri 2009).
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3 MATERIALES Y METODOS

3.1 Armado vy curado de la base de datos.

En la base de datos Arctos (https://arctosdb.org/) se encuentran 3.950

entradas correspondientes a especies y subespecies del orden Rodentia
(Apéndice 1). A partir de esta lista, se procedio a identificar las especies
con mas de 100 datos de tamafio corporal y afio de colecta, requiriendo
ademas gue exista informacion sobre el sexo del individuo, la latitud y la
longitud donde se hizo la colecta, y el mes del afio en que se realizo la
misma. En un principio se obtuvieron datos para 146 especies que
cumplieron con estos criterios (anexo A). Para todas ellas, se curaron los
datos de forma tal que la unidad de masa corporal sea la misma (e.qg.,
convirtiéndose los datos de peso en libras, onzas y kilogramos a gramos) y
se corrigieron o eliminaron los valores atipicos (mayores o menores al
triple de la desviacion estandar). Ademas, los datos de Clethrionomys
gapperi se unificaron con los de Myodes gapperi por ser la misma especie,
gue cambid su denominacion (anexo B).

Muchas de las 146 especies originalmente seleccionadas presentaron
muy pocos datos para el pasado (e.g. menos de diez datos anteriores a las
Ultimas tres décadas) y casi todos para el presente. Por tal razén, del
conjunto original de especies se eligieron aquellas cuyos registros
comenzaban en ¢ antes de 1956 (i.e., al menos 6 décadas) y que contaran
con al menos veinticinco datos anteriores a 1986 (el punto medio de la serie
mas corta). Asi se obtuvo un grupo de 17 especies, con las que se trabajo y
sobre las cuales se realizaron los andlisis estadisticos. Ademas, a partir del

grupo anterior se seleccionaron ocho especies que tuvieran 20 o mas
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registros anteriores a 1951 para evaluar potenciales diferencias en el
tamafo corporal entre la primera y segunda mitad del siglo XX (Anexo C).
Por otro lado, para las 17 especies seleccionadas se obtuvo informacion
sobre los habitos troficos y la tasa metabdlica basal. Estos datos fueron
tomados de: Fristoe et al. (2015), Klaassen et al. (2002), Lovegrove (2003),

Mac Nab (2008), IUCN (http://www.iucnredlist.org/), Museum of Zoology of

the University of Michigan (http://animaldiversity.org/), la Encyclopedia of life

(http://www.eol.org/), y la Nature Serve Explorer

(http://explorer.natureserve.org/). Finalmente, los datos sobre la variacion

de temperatura que experimentaron las 17 especies en estudio, tanto en su
gradiente latitudinal como en el periodo de tiempo que abarca su registro
en la base de datos generada, fueron obtenidos del “Global Climate

Monitor” (http://globalclimatemonitor.org/#), proyecto desarrollado por el

grupo de investigacion sobre el clima de la Universidad de Sevilla (Espaia).

3.2 Andlisis estadistico.

3.2.1 Tendencias generales en el tamafo corporal.

Para estudiar el cambio de la masa corporal de los roedores en funcién
del tiempo (i.e., afio de colecta) se aplicé a cada especie un modelo de
regresion multiple entre la masa corporal y el afio de colecta, usando como
covariables el sexo, la longitud, el valor absoluto de la latitud y el mes de la
colecta, obteniéndose para cada especie los coeficientes de regresion
parciales para el afio (ryear). Para evaluar si la distribucion de dichos

coeficientes difiere de la que podria esperarse por azar, se realizaron test
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de Chi-cuadrado (X?), bajo tres modelos nulos diferentes: (1) Se espera que
un 10% de los ryear S€an positivos y significativos, que un 10% de 10S ryear
sean negativos y significativos y que un 80% de |0s fyear S€AN NO
significativos; (Il) Se espera que un 25% de 10s ryear S€an positivos y
significativos, que un 25% de los ryear S€aN negativos y significativos y que
un 50% de los ryear S€an no significativos; (ll1) Se espera que un 1/3 de los
fvear S€AN POSItivos Yy significativos, que un 1/3 de |0s ryear S€AN NEgativos y
significativos y que un 1/3 de los ryear S€aN no significativos. Estos tres
modelos fueron disefiados con la intencidén de capturar la variacion
previamente reportada en cuanto a los cambios recientes en el tamafo
corporal en aves y mamiferos (Naya y Cook, manuscrito en revision). Todos
los analisis estadisticos se realizaron en el programa Statistica (version

8.0).

3.2.2 Tendencias de cambio corporal en el gradiente de latitud.

Para evaluar el cambio de la masa corporal de los roedores en el
gradiente de latitud se ajustd para cada especie un modelo de regresion
multiple entre la masa corporal y el valor absoluto de la latitud, usando
como covariables el afio de colecta, el sexo, la longitud y el mes de la
colecta, obteniéndose para cada especie los coeficientes de regresion
parciales para el valor absoluto de la latitud riy;. Para evaluar si la
distribucion de dichos coeficientes difiere de la que podria esperarse por
azar, se aplico un test de X? bajo tres modelos nulos diferentes: (1) Se
espera que un 10% de los ri;; Sean positivos y significativos, que un 10% de

los i Sean negativos y significativos y que un 80% de los r;; Sean no
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significativos; (Il) Se espera que un 25% de los r;; Sean positivos y
significativos, que un 25% de los r;; Sean negativos y significativos y que un
50% de los ri5; sean no significativos; (11l) Se espera que un 1/3 de los 14
sean positivos y significativos, que un 1/3 de los r;: Sean negativos y
significativos y que un 1/3 de los rj5: sean no significativos. Para todos los

analisis estadisticos se utilizé el programa Statistica (version 8.0).

3.2.3 Diferencias en la tasa de cambio del tamafio entre la primera y la

seqgunda mitad del siglo XX.

Para evaluar diferencias en las pendientes entre los dos periodos
temporales (antes y después a 1951) se calcularon los coeficientes de
regresion entre la masa corporal y el afio de colecta (ryear) Usando como
covariables el sexo, la longitud, el valor absoluto de la latitud y el mes de la
colecta para cada especie en cada periodo. Posteriormente se calculo el
valor de ryesr para cada especie y el periodo (i.e., antes y después de 1951)
y se aplico un test t de Student pareado para evaluar si existen diferencias

en los valores de ryear €ntre ambos periodos.

3.2.4 Cambios de la temperatura en el periodo de tiempo v su relacién con las

modificaciones de la masa de las especies.

Se tomaron los datos del “Global Climate Monitor”
(http://globalclimatemonitor.org/#) de la temperatura media anual, para el
periodo de tiempo a estudio, correspondientes a las latitudes minima, media, y
maxima de la distribucién de cada una de las especies. Para estudiar si existe

relacion entre los coeficientes de regresion de la masa corporal y el afio de
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colecta (ryear) de las 17 especies y la variacion de temperatura que las mismas
experimentaron (dt), se calcularon los coeficientes de correlacion de Pearson

entre 10s Iyeqr Y dt para las mencionadas latitudes.

3.2.5 Relacién entre los valores residuales de la tasa metabdlica basal vy el

cambio en la masa corporal.

Se obtuvieron de la bibliografia: Lovegrove (2003), Klaassen et al.
(2002), Fristoe et al. (2015) datos de la tasa metabdlica basal (BMR). Los
valores residuales de la tasa metabolica basal (RES BMR), fueron estimados
como el valor residual de una regresion lineal entre el log;p de la BMR y el
logio de la masa corporal. Para estudiar si existe relacion entre los coeficientes
de regresion de la masa corporal y el afio de colecta (ryear) y los valores
residuales de la tasa metabdlica basal RES BMR, se calculo el coeficiente de

correlacion de Pearson entre 10S ryear y RES BMR.

3.2.6 Diferencias en la tasa de cambio del tamarfio entre especies con distintos

habitos troficos.

Cada una de las 17 especies fue asignada a uno de dos categorias
troficas: especies omnivoras o especies herbivoras (aquellas que se
alimentan de frutas, semillas, hojas, pasto, bulbos). Luego, las diferencias
en los valores medios de ryear €ntre ambos grupos se evaluaron mediante

una prueba t de Student.
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4  RESULTADOS

4.1 Cambios en la masa corporal a lo largo del siglo XX.

De las 17 especies analizadas, siete disminuyeron su masa corporal
significativamente en el tiempo y 10 no mostraron cambios significativos (Fig. 1;

Anexos Dy E).

Dy RO K Eroeniandious
W Lem s imboron s

M rotus. ongicaudus

r MiCrotus miurus
- M e oTUE e aroTIL S
i B icr ofus pennsy e S CLS

[ LA T TN -

W My o= gapperi
MNapaecs apus Insgni

W Ferdimy s isuno pus

oy PeromyEus mbdnicuiaus
ReThrodoniomys megnictes
S modon hisp dus

TamMins SIEAUS

TS | U rus hdsonious

O OFTS BCCTRE

W dendla p <005

Figura 1. Coeficientes de regresion parciales para el afio (ryear) de las 17

especies.
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La prueba de X? para los tres modelos nulos evaluados, indica que la
distribucion de especies que cambian su masa corporal es significativamente
diferente de la que se podria obtener por azar (modelo nulo I: X*= 19.2, df 2, P
< 0.01; modelo nulo II: X*= 6.3, df 2, P =0.04; modelo nulo Ill: X*=9.0, df 2, P =

0.01).

4.2 Cambios de la masa corporal en el gradiente de latitud.

Al estudiar el cambio de la masa corporal en relacion al gradiente de latitud
se verificd que en cinco especies el tamafio corporal se incremento
significativamente, cinco decrecieron significativamente y las restantes siete no
mostraron cambios significativos (Fig. 2 y Anexo D). Los estadisticos de X?
indican que para el modelo nulo | hay diferencias significativas con lo que se
puede esperar por azar, mientras que para los otros dos no hay diferencias
significativas con respecto a lo esperado por azar (modelo nulo I: X?=16.0, df =
2, P =0.00, modelo nulo II: X* = 0.53, df = 2, P = 0.77, modelo nulo IlI: X*=

0.47, df = 2, P = 0.79).
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Dicrostonyx groeniandicus
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Napaeozpus insignis
W Peromysus isucopus
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Tamiasciurus hudsonious W RO <105
Thomomys bottas L 3

W Zapus hudsonius

Figura 2. Coeficientes de regresion parciales para la latitud (ry) para las 17

especies.

4 .3Diferencias en la tasa de cambio del tamafo entre la primera y

sequnda mitad del siglo XX.

Durante la primera mitad del siglo XX ninguna de las ocho especies
analizadas cambio la masa corporal de forma significativa, mientras que en
la segunda mitad tres especies decrecieron significativamente su tamafio
(Tabla 2). No obstante, la comparacién entre ambos periodos mediante un
test de Student indica que las diferencias entre las medias de |0S ryear NO

son significativas (t;= 0.52, df = 7, P=0.62).
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Tabla 2. Cambios de la masa corporal en

segunda mitad del siglo XX.

relacion al tiempo en la primera 'y

Especie N<1950 | ry | Pvalor N > 1951 Fyear P valor
Microtus 111 -0.1185| 0.31 3704 -0.0347* 0.03
pennsylvanicus

Myodes gapperi 65 -0.0074 | 0.96 2452 -0.0264 0.22
Sigmodon 33 0.4418 | 0.43 264 0.0826 0.44
hispidus

Tamias striatus 50 0.2310 0.14 83 0.0996 0.38
Tamiasciurus 32 -0.1355| 0.55 1021 -0.0035 0.91
hudsonicus

Peromyscus 69 -0.4583 | 0.11 7720 -0.0687* 1.0x 107
maniculatus

Peromyscus 39 0.3115 0.10 1177 -0.0967* 6.7 x10™
leucopus

Napaeozapus 21 0.1107 | 0.60 104 0.0385 0.70
insignis

4.4 Cambios de la temperatura en el periodo de tiempo vy su relacidén con

las modificaciones de la masa de las especies.

Las especies estudiadas experimentaron en un periodo de tiempo que va

de 60 a 90 afios un incremento promedio de la temperatura media anual de

1.10°C, 1.34°C y 1.50°C considerando la latitud minima, media y maxima

de cada especie, respectivamente (Fig. 3). Los graficos con el cambio de

temperatura para cada especie y cada latitud en funcion del tiempo se

muestran en el Anexo H.
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Temperatura &C

B 4D ¢t Med
m 4D dt Baja

B4D0 ¢t alta

Figura 3. Cambios en la temperatura media anual para cada especie en

sus latitudes minima, media y maxima en el periodo de tiempo.

Al calcular los coeficientes de correlacion de Pearson entre el ryeqr Y la

variacion de temperatura dt para las latitudes minima, media y maxima, no

se encontré una correlacién significativa. Los valores de los coeficientes r

de Pearson hallados fueron los siguientes: para la latitud minima: r = -0.10

P =0.71, en la latitud media: r = 0.34, P = 0.18 y en la latitud maxima: r=

0.12, P = 0.65.
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4 5Relacion entre los valores residuales de la tasa metabdlica basal y el

cambio en la masa corporal.

Los valores de la tasa metabdlica basal (BMR) y los valores residuales de
la tasa metabdlica basal (RES BMR) obtenidos de la bibliografia se brindan
en el Anexo I. El coeficiente de correlacion de Pearson entre [0S ryear y RES

BMR, no fue significativo (r=-0.22, P=0.40).

4.6 Cambios en la masa corporal y su relacién con los habitos troficos.

De las 17 especies utilizadas en este trabajo, cuatro son omnivoras 'y 13
son herbivoras. Entre las especies omnivoras, dos decrecieron
significativamente, mientras que entre las especies herbivoras cinco
decrecieron significativamente. La comparacion entre estos dos grupos, a
través de un test de Student sobre los valores medios de ryeqr, indica que no

hay diferencias significativas entre ambos (t;5= 0.37, d.f.= 15, P=0.72).
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5 DISCUSION

Los registros obtenidos para las 17 especies consideradas pertenecen, salvo
en dos casos que tienen mas amplia distribucion, a la regién biogeografica
Neartica (los mapas con la distribucion geogréafica de cada especie se
muestran en el Anexo G). Esta es una region que ha experimentado una
calentamiento relativamente importante durante el altimo siglo (Stocker et al.
2013). Mas especificamente, las especies estudiadas experimentaron en un
periodo de tiempo que va de 60 a 90 afios un incremento promedio de la
temperatura media anual entre 1.10°C y 1.50°C dependiendo de la latitud

considerada.

5.1 La regla de Bergmann en 4D: patrones generales.

Se encontrd que siete de las 17 especies disminuyeron
significativamente su masa corporal con el transcurso del tiempo (Anexo D).
Este patron difiere significativamente del que se podria esperar por azar,
siendo, al menos en principio, congruente con la regla de Bergmann en 4D (Mc
Coy 2012). Asimismo, la correlacion entre el ryey Y la latitud media, no es
significativa (r=-0.41, p=0.096), pero podria estar indicando que las especies
gue mas cambiaron su tamafio tienden a estar a altas latitudes. No obstante,
varias lineas de evidencia van en contra del argumento energético subyacente
a la regla de Bergmann. Por ejemplo, el cambio en la masa corporal no se
correlacioné con el cambio en la temperatura (dt) ocurrido en el rango de
distribucion (i.e., latitud minima, media y maxima) de cada especie (en latitud

minima: r = -0.10 P = 0.71; latitud media: r = 0.34, P = 0.18; latitud méaxima: r=
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0.12, P = 0.65). Es decir, si el argumento energético aplicara se esperarian
mayores reducciones en el tamafo corporal en las especies donde la
temperatura mas aumentd. Ademas, no se encontrd una correlacion
significativa entre el cambio en la masa corporal y los valores residuales de la
tasa metabdlica basal (r =-0.22 P = 0.40) (Anexo ). Si el argumento energético
aplicara, se esperaria una correlacion significativa entre ambos, ya que las
especies con mayor generacion de calor basal deberian verse mas afectadas

con el aumento de la temperatura.

Por otro lado, se observo una correlacion significativa entre el ryear y €l
tamario de la muestra (r= 0.60, P= 0.01), asi como entre el ryey Yy €l tamafio de
muestra partido por el largo de la serie temporal (i.e., densidad de datos) (r= -
0.65, P=0.00). En este sentido, ha sido reportado que, como es esperable en
términos estadisticos, los cambios significativos en el tamafio corporal de
especies endotermas son mas comunmente encontrados cuando se analizan

tamafos de muestra grandes (Yom-Tov 2011).

5.2 La regla de Bergmann en 3D: el cambio corporal en el gradiente latitudinal.

Nuestros resultados, al analizar el cambio de la masa corporal en el
gradiente latitudinal, difieren de lo predicho por la regla de Bergmann clasica en
3 dimensiones; a saber, un aumento del tamafio corporal con la latitud. En
particular, se encontré que si bien cinco de las especies presentan el patron
esperado por la regla de Bergmann, otras cinco especies reducen
significativamente su tamafo con la latitud y las restantes siete especies no

muestran cambios latitudinales significativos. Estos resultados estan acordes
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con lo publicado por diversos autores (Ashton et al. 2000; Meiri y Dayan 2003;
Rodriguez et al. 2006; Alhajeri et al. 2016), que han encontrado que la mayoria
de las especies de roedores no siguen la regla de Bergmann, constituyendo
una excepcion dentro de los mamiferos. Mas aun, si bien no se observé una
correlacion entre el cambio latitudinal del tamafio (ry) y la latitud minima 'y
maxima de cada especie (latitud minima: r =-0.35, P = 0.17; latitud maxima:

r =-0.33, P =0.20), si se observo una correlacion significativa y negativa entre
Nnat Y la latitud media de cada especie (r=-0.48, P = 0.05). Es decir, las especies
gue habitan latitudes medias mas altas suelen reducir su tamafio corporal con

la latitud, lo que es opuesto a lo predicho por la regla de Bergmann (Fig. 5).

Latitud media

Figura 5. Dispersion entre el r y la latitud para las 17 especies.
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En linea con lo anterior, Mc Nab (2010) propone que existe una
explicacion general, compartida para la regla de Bergmann, para la
disminucién en el tamafio corporal y el metabolismo en los desiertos, para la
regla de las Islas, el fendmeno de Dehnel y de Cope en los mamiferos. La regla
de los Desiertos refiere a que al menos algunas poblaciones de mamiferos en
ambientes desérticos son mas pequefnos que otras poblaciones de sus
especies, o de sus familiares, en ambientes hiumedos. La regla de las Islas
describe la tendencia en el tamafio cuando una isla es colonizada: las especies
mas grandes tiende a disminuir su tamafio (enanismo), mientras que las
especies menores tiende a aumentar su tamafio (gigantismo). Algo similar
también es observable en aves y mamiferos continentales cuando por causas
antropicas sus habitats se fragmentan. El fendmeno de Dehnel describe la
tendencia de los pequefios mamiferos de anticiparse al invierno reduciendo su
masa corporal, su esqueleto y su sistema nervioso central. La regla de Cope se
basa en lo que se ha observado que en algunos linajes de mamiferos (e.g.
carnivoros y en los equinos): el tamafio corporal aumenté con el paso del
tiempo a grandes escalas temporales (es decir, a lo largo de la evoluciéon de un
taxon). La caracteristica comun de estas reglas es que se refieren a la
disponibilidad de los recursos: las especies se hacen mas grandes o0 mas
pequeias, dependiendo del tamafio, la abundancia y disponibilidad de los
recursos, lo que sugiere que el patron se podria llamar la "regla de los
recursos”. No obstante, vale decir que, como ya se mencion6 en la
introduccién, cuando todos los mamiferos (y no sélo los roedores) son
considerados diversas lineas de evidencia soportan tanto el patrén como el

argumento energético propuesto por Bergmann. Por ejemplo, Rodriguez et al.

32



(2008) exponen que los mamiferos de la region Neartica incrementan su
tamafo corporal de sur a norte y que su masa corporal se correlaciona
negativamente con la temperatura, lo que es congruente con la regla de

Bergmann en general y con el argumento energético en patrticular.

5.3 Comparacion entre la primera v la sequnda mitad del Siglo XX.

Los resultados del analisis del cambio que experimentaron las ocho
especies para las que se poseen al menos 20 registros anteriores a 1951, no
evidencian diferencias significativas en la variacion de su tamafio entre ambos
periodos de tiempo. Por mas que las tres Unicas especies que mostraron
cambios significativos hayan reducido su tamafio y que esto haya acontecido
en el segundo periodo de tiempo, no podemos decir que los resultados sean
congruentes con la regla de Bergmann en cuatro dimensiones. Es importante
considerar que los datos con que se cuenta para el periodo anterior a 1951 son
mucho menos que los obtenidos para el periodo posterior (n=420 <1950 y n=
16.525 >1951). Ademas, la distribucion geografica de los registros no es
buena ya que para el periodo anterior a 1951, no hay registros que sobrepasen
la latitud 44°N, mientras que para el segundo periodo casi todas las especies
superan esa latitud como limite superior de su distribucién. Una ilustracion del
cambio en la distribucidon media para los dos periodos de tiempo y para cada

especie se muestra en la Fig. 4.
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Figura 4. Distribucién de las ocho especies utilizadas en el analisis temporal:

(a) hasta 1950, (b) después de 1951.
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5.4 El cambio de la temperatura en el espacio (3D) v en tiempo (4D).

Recientemente, Teplitsky (2013) planted que la regla de Bergmann no
seria verificable en todas las escalas geograficas y temporales, sino que la
regla recibe el mayor sustento cuando los estudios se realizan a grandes
escalas: en grandes regiones o a nivel continental o en grandes periodos de
tiempo. Los estudios sobre el cambio de tamafio corporal en el espacio, se han
realizado en regiones que suponen un gradiente de temperatura significativo.
Claramente, los cambios de temperatura que se asocian con el calentamiento
global aun no tienen la magnitud del cambio que se experimenta en el espacio.
Para evaluar estas diferencias entre los gradientes temporal y latitudinal en la
temperatura, se obtuvo el gradiente de temperatura al que se vieron expuestas,
tanto en el correr del tiempo, como en su distribucion geogréfica. En este
sentido, la Fig. 5 muestra el gradiente de temperatura que experimentaron las
17 especies en el espacio (3D), la variacion que existian entre la temperatura
de latitud minima y maxima en el afo inicial de la muestra (3D dt Yi) y la
variacion de temperatura el afo final entre las latitudes minima y maxima (3D dt
Yf). También se muestra el gradiente de temperatura que se genero en el
periodo de tiempo analizado (4D), se presenta el gradiente generado entre el
afo inicial y final de la muestra en las latitud media (4D dt Med), maxima (4Ddt

alta) y minima (4D dt baja).
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Figura 5. Cambios en la temperatura dt (°C), las 17 especies. Se presenta el cambio dt entre la
latitud mayor y menor (3 D), para el afio inicial ( 3 D dit Yi) y final (3 D dt Yf) de la serie.

Se expone el cambio dt durante el periodo de tiempo ( 4 D), para las latitudes media (4 D dt
Med), baja (4 D dtbaja)yalta (4 D dtafta)

Como puede observarse, el cambio de temperatura verificado en el
correr del tiempo es sensiblemente menor al que experimentan estas especies
en su distribucion geogréfica. El promedio de cambio de temperatura maximo
de las 17 especies en el tiempo es de 1.50 °C, mientras que el cambio minimo
en el gradiente latitudinal es de 13.5 °C. Por tal razon es muy dificil sostener
que el cambio en la temperatura sea la explicacion del cambio en la masa
corporal de estos roedores en el periodo de tiempo analizado. Para dar un
ejemplo concreto, en la Fig. 6 se presentan los cambios en las temperaturas
gue experimentd Microtus pennsylvanicus entre los afios 1928 al 2015 dentro
de un gradiente latitudinal de 35°77° N a 68°52’ N (similares figuras para las

restantes especies se muestran en el Anexo J).
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Figura 6. Cambios en la temperatura, dt (°C), experimentados por ejemplares

de la especie Microtus pennsylvanicus, en su gradiente en latitud (3 D) y

durante el periodo de tiempo ( 4 D).

Se ha mostrado evidencia de que las especies del género Microtus no

siguen la regla de Bergmann (Ashton 2000). En nuestro trabajo, las cuatro

especies de este género que fueron evaluadas redujeron significativamente su

tamafio 0 no mostraron cambios tanto con el pasaje del tiempo como al

aumentar la latitud. O sea que la reduccién en el tamafio corporal es el patron
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observado tanto ante un leve aumento de la temperatura en el tiempo (4D)
como frente a una significativa disminucion de la misma en el espacio (3D).
Esto nos lleva a apoyar que el argumento energético no explica el cambio que
experimentan las especies del género Microtus. En este sentido, Ashton (2000)
sugiere que la disponibilidad y calidad de los alimentos para las especies de
dicho género estan asociadas negativamente con la latitud, algo que esta

pendiente de ser verificado.

5.5 El cambio en el tamarfio corporal entre especies con distintos habitos

troficos.

Los resultados estadisticos de la comparacion entre las especies
herbivoras y las omnivoras no son significativos, por lo que los datos obtenidos
no aportan para dilucidar como afectan el cambio del tamafio corporal de las
especies de roedores que se estudiaron en este trabajo. Ademas, al contrario
de lo esperado en funcién de lo planteado por algunos autores (e.g., Yom-Tov
2003), dos de las cuatro especies omnivoras redujeron significativamente (en
vez de incrementar) su tamafo corporal. Esto podria estar relacionado a que
las especies consideradas en nuestro analisis no estén asociadas a zonas
urbanas o peri-urbanas y por tanto no hagan usufructo del aumento en la
cantidad de desechos alimenticios asociados a distintas actividades antropicas
(basura, disponibilidad de carrofia a los costados de las carreteras, etcétera). A
futuro, seria interesante ampliar el nimero de especies consideradas a fin de
evaluar si la tendencia a que las especies omnivoras reduzcan su tamafio de

forma mas frecuente que las especies herbivoras es real o no.
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6 CONCLUSIONES

Habiendo analizado los datos correspondientes a 29.288 especimenes de
17 especies de roedores por un periodo de tiempo entre 60 y 90 afios, se
verifico que siete especies han reducido su masa corporal significativamente, lo
que difiere de lo esperado por azar bajo distintos modelos nulos. Estos
resultados son congruentes con lo propuesto por la regla de Bergmann en 4D,
es decir, una disminucion del tamafio corporal asociada al calentamiento
global. No obstante, se descarta el argumento energético subyacente a la
formulacion original de dicha regla, ya que los roedores no siguen la regla de
Bergmann clasica (3D) y ademas el cambio observado no se correlaciond con
el cambio en la temperatura ambiental ni con la tasa metabdlica. Mas aun, el
cambio de temperatura que experimentaron las especies en el correr del
tiempo es sensiblemente menor (i.e., ca. un orden de magnitud menor) al que
se genera en su distribucién geogréfica actual, por lo que el mismo no podria
estar explicando el cambio observado en la masa corporal. En definitiva,
nuestros resultados son acordes a lo planteado en otros estudios en cuanto a
que los roedores no siguen la regla de Bergmann clasica y que la variacion
reciente en el tamafio corporal probablemente esté mas relacionada con la
disponibilidad de alimento. A futuro, seria interesante analizar para estas 17
especies como influyen sobre su masa corporal diferentes variables
bioclimaticas (e.qg., pluviosidad) y ecologicas (e.g., productividad primaria) no
consideradas en el presente estudio, a efectos de verificar si la disponibilidad

de alimentos es el factor clave en determinar el cambio de la misma.
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