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Resumen

La ecologia del estrés busca integrar los mecanis-
mos fisiologicos y conductuales, involucrados en
la respuesta de los organismos a los desafios del
paisaje, como a rasgos de la historia de vida. El
principal objetivo de esta revision es brindar una sin-
tesis sobre nuestro conocimiento de los mecanismos
fisioldgicos que utilizan los guanacos para enfrentar
a los desafios ambientales, el cual tiene como fin
ultimo desarrollar un marco conceptual mecanistico
que permita integrar patrones y procesos a niveles
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fisiologico, individual, social y poblacional, y apli-
carlo para entender las respuestas de los guanacos a
la dinamica del paisaje y de las actividades humanas
y asi promover un uso sustentable de este recurso.

Abstract

The ecology of stress is a part of the functional
underpinning of ecology and integrate our un-
destanding of the physiological and behavioral
mechanisms, involved in the response of species
to landscape challenges, as well as features of life
history. In this review, I provide a synthesis on our
knowledge of the physiological mechanisms used by
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guanacos to cope environmental challenges, which
has the ultimate goal of developing a mechanistic
conceptual framework that allows the integration
of patterns and processes at individual/population
physiological levels and apply it to understand the
responses of guanacos in landscape dynamics and
human activities, to promote a sustainable use of
this resource.

Introduccion

La seleccion natural da forma a los rasgos fenoti-
picos que permiten a los organismos responder de
manera adecuada a las caracteristicas del paisaje
que habitan (Bozinovic 2002, Illius y Gordon 1987,
Nespolo et al 2003). En este sentido, los factores
extrinsecos ¢ intrinsecos dan forma a las estrate-
gias ecologicas, fisiologicas y comportamentales
que aumenten la probabilidad de reproduccion y
supervivencia (Fortin et al. 2005, Fryxell 1991,
Roff 1992, Zera y Harshman 2001). Los factores
extrinsecos son los procesos ambientales y eco-
logicos que crean fuerzas de seleccion que actiian
sobre los procesos intrinsecos, mientras que los
factores intrinsecos incluyen recursos de asignacion
y compensacion entre rasgos de historia de vida
(por gj., crecimiento, reproduccion) delimitados por
la variacion genética y la historia evolutiva de un
organismo. Uno de nuestros mayores desafios como
ecologos es entender como estos factores limitan el
presupuesto energético de un organismo (McNab
2002, Weiner 1992).

El estudio de los ejes Hipotalamo-Pituitaria-Adrenal
(HPA) y Hipotalamo-Pituitaria-Gonadal (HPG) son
la mejor “lupa” que tenemos para “observar” los
mecanismos funcionales que se involucran para
enfrentar los desafios (o “estimulos estresantes”) en
la historia de vida de las especies. Esto es porque
los Glucocorticoides (GCS/cortisol/corticosterona)
determinan el 10% de la expresion genica de genes
que participan en el control del metabolismo, el
crecimiento, la reproduccion y la distribucion de
los recursos energéticos (Le et al. 2005). Es decir
que las hormonas (centro regulador) juegan un
rol importante en la regulacion de la homeostasis
interna de los individuos, como asi también en la
comunicacion e integracion de la informacion nece-
saria para la regulacion de los atributos inherentes
de su historia de vida (Nelson 2000, Goodson y
Bass 2001). La cuantificacion de los niveles de GCs
(componentes claves del eje HPA) son utilizadas
como indicadores del bienestar animal (individual/
poblacional) bajo un determinado escenario (en

“equilibrio”), brindandonos herramientas utiles para
entender los procesos ecoldgicos y evolutivos que
puedan ser aplicables a la conservacion y al manejo
de poblaciones (Cavigelli 1998, Kenagy y Place
2000, Boonstra et al. 2001, Mdstl y Palme 2002,
Romero 2002, Romero 2004, Sands y Creel 2004,
Soto-Gamboa et al. 2005, Romero 2006, Romero
et al. 2008, Busch y Hayward 2009, Sheriff et al.
2011).

Generar el conocimiento de los mecanismos ecofi-
sioldgicos, y mecanismos endocrinos en particular,
es clave para entender como surgen las variaciones
del ciclo de vida. Entre los mecanismos fisiologicos
el estrés es una medida de la respuesta fisiologica y
comportamental de los individuos frente a cambios
en el medio ambiente (Boonstra 2013). Existen di-
versos factores de estrés que varian en intensidad y
duracion de acuerdo a su naturaleza, por ejemplo: 1)
Factores ambientales: tales como las temperaturas
extremas, cambios en la disponibilidad del recurso
forrajero, son percibidos como factores de estrés;
2) Factores de origen psicologico: como la falta de
alimento (inanicidon) o agua (deshidratacion); 3)
Factores de origen psicologico: como las peleas para
establecer territorios, la dominancia/subordinacion
en aquellos animales sociales o bien aquellas situa-
ciones en que se pierde el control sobre la misma; 4)
Factores de estrés causados por las actividades hu-
manas, como por ejemplo: caceria, turismo, traslado
de especies o reintroducciones y aprovechamiento
de especies silvestres.

Las actividades humanas tienen una variedad de
efectos directos e indirectos sobre las poblaciones
silvestres, de manera tal que los tomadores de deci-
siones (Direcciones de recursos naturales nacionales
y provinciales), como aquellos que manejan fauna
silvestre tienen que poder identificar y cuantificar
estos efectos, como asi también proponer medidas
de mitigacion de los mismos. Frente a este pano-
rama, bidlogos de areas de distintas especialidades
han desarrollado técnicas para cuantificar y cate-
gorizar los efectos de las actividades humanas en
los animales. En la actualidad existen una amplia
variedad de técnicas para medir la intensidad de
las actividades humanas (extraccion de petrdleo,
mineria, caceria, ganaderia, turismo, etc). Entre
las variables a medir estan el éxito reproductivo,
distancia de escape, concentracion de glucocorti-
coides, viabilidad poblacional, frecuencia cardiaca,
sistema inmune, entre otras (Bonacic y Macdonald
2003, McNab 2002, Ovejero y Carmanchahi 2007,
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Ovejero et al. 2013, Romero y Wikelski 2002, Tar-
low y Blumstein 2007, Teixeira et al. 2007, Zapata
et al. 2004).

La ecologia del estrés busca comprender e integrar
los mecanismos fisiologicos y conductuales, invo-
lucrados en la respuesta de individuos, poblaciones
y especies, a factores como la dindmica del paisaje
(clima, alimento, refugio), el riesgo de depredacion,
la sociabilidad, la reproduccion y las actividades
humanas (Boonstra 2013, Ricklefs y Wikelski
2002, Wingfield y Romero 2001). La mayoria de las
plantas y animales que habitan en climas templados
estan expuestos a grandes fluctuaciones estacionales
en el clima, la disponibilidad y la calidad del forraje
y presentan fuerte estacionalidad en su sociabilidad
(en el caso de animales) y la reproduccion. En con-
secuencia, exhiben cambios estacionales en su fisio-
logia y comportamiento que les permiten adaptarse
a dichas fluctuaciones (Bailey et al. 1996, Boonstra
et al. 2007, Clinchy et al. 2013, Creel et al. 2013,
Kitaysky etal. 2007, Ovejero y Carmanchahi 2012,
Reeder y Kramer 2005, Romero 2002, Wingfield y
Romero 2001).

EL MODELO DE ESTRES

(Landscape stressors) (Life-history Stressors)

a-

(cantidad y
cantidad)

b-predacion (th:
ecology of fear)

La vida de un individuo en términos generales es
un largo camino repleto de desafios a los cuales
deben enfrentarse para sobrevivir y reproducirse.
Metafoéricamente hablando los individuos que dejan
una progenie exitosa son aquellos que perduraran en
el “Juego Darwiniano de la Vida”. Para lograr este
gran objetivo, todos los seres vivos se encuentran
en un equilibrio energético dinamico (alostasis),
donde cualquier perturbacion en dicho equilibrio
requiere de un gasto extra de energia para restable-
cer el punto inicial. Dado a que todos los aspectos
de la biologia de los organismos llevan asociado un

costo energético, los individuos deben balancear los
procesos de adquisicion, transformacion, absorcion
y asignacion (atributos que presentaran una fuerte
presion selectiva) de energia para ponderar la super-
vivencia y su éxito reproductivo (Tomasi y Horton
1993). Comprender los mecanismos que intervienen
entre los procesos proximales y las causas Gltimas
que limitan el presupuesto energético es el foco de
la Ecologia del Estrés (McNab 2002, Weiner 1992).

En mamiferos la energia total de un individuo
esta destinada a cubrir las necesidades basicas de
crecimiento, produccion de calor, reproduccion,
etc. (Nelson 2000, Becker 2002, Bacigalupe y
Bozinovic 2002). Es comun encontrar en la litera-
tura autores (Creel 2001, Romero 2002, Palme et
al. 2005, Reeder y Kramer 2005) que caracterizan
estas demandas energéticas en factores de estrés o
agentes estresantes (las cuales incrementan el gasto
energético). Estos pueden generar efectos que en
el corto plazo son regulados por circuitos metabo-
licos explosivos, mientras que los efectos a largo
plazo tienen una regulacion sostenida en el tiempo
(Hammond y Diamond 1997), desencadenando en
los individuos un tipo de respuesta (fisiologica,
ecologica, conductual) en funcion a la variacion
ambiental. En términos generales podemos decir
que existen 2 sistemas fundamentales en el reino
animal, el Sistema Nervioso y el Sistema Endocrino,
encargados de censar la variacion ambiental (rol del
SNC) y producir una respuesta integral frente al
estimulo (Crews 1997, Sinervo y Svensson 1998).

El estrés fisiologico involucra una cascada de res-
puestas neurologicas, hormonales e inmunologicas
que promueven la movilizacion de energia y faci-
litan respuestas comportamentales a cambios en el
ambiente (Cavigelli 1999, Owen et al. 2005, Reeder
y Kramer 2005, Sapolsky 1993). La respuesta inicial
y rapida (fight or flight response), mediada por el
sistema nervioso simpatico, incluye la secrecion
de catecolaminas (epinefrina y norepinefrina) de la
médula adrenal (Sapolsky et al. 2000). La respuesta
secundaria y a largo plazo del estrés, comprende
un incremento en la concentracion circulante de
glucocorticoides (cortisol-corticosterona) produci-
dos por la corteza adrenal bajo la estimulacion de
ACTH de la hipofisis, cuya liberacion en el torrente
sanguineo es inducida por la CRH o corticotropina
y la vasopresina secretadas por el nucleo paraven-
tricular del hipotalamo.
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Glucocorticoides (GCs): Cortisol, Corticoste-
rona, ;Comparten la misma funcién? ;Ambos
participan en la respuesta fisiologica de estrés
puntual en guanacos?

Los glucocorticoides (GCs, cortisol y/o corticoste-
rona, dependiendo de la especie) son hormonas que
cumplen numerosas funciones en vertebrados y son
utilizadas como indicadoras de estrés. En situacion
de homeostasis tienen efectos integrados sobre el
balance energético (Boonstra 2013), el comporta-
miento (Hammond y Diamond 1997) y participan
en la regulacion de ciclos diarios de actividad
(Hoffmann y Hercus 2000). Ademas, se encuentra
bien documentado que las condiciones ambientales
adversas (estresores) producen activacion del eje
hipotalamo-pituitaria-adrenal (HPA), aumentando
la secrecion de GCs por encima de los niveles ba-
sales, lo cual es critico para mantener o restablecer
la homeostasis durante el desafio ambiental o luego
de éste (Boonstra 2013). Sin embargo, si los niveles
de GCs se mantienen elevados por tiempos relati-
vamente prolongados (estados de estrés cronico)
se producen una serie de efectos negativos sobre la
salud, incluyendo infertilidad, inhibicion del creci-
miento e inmunosupresion (Boonstra 2013). Se ha
demostrado que en animales silvestres los niveles
de GCs pueden estar relacionados negativamente
con la supervivencia (Wingfield y Romero 2001),
aunque la relacion entre los niveles de GCs y el
éxito reproductivo no es siempre clara (Hammond
y Diamond 1997). Existe un importante grado de
variacion entre especies en la abundancia relativa
del cortisol y la corticosterona en plasma, sin embar-
go esta relacion se desconoce para los glucuronidos
que se eliminan por las heces.

La mayoria de los mamiferos silvestres exhiben
variaciones estacionales en los niveles plasmaticos
de GCs (diferencias que deberian mantenerse en
las dosajes de las heces), relacionadas con la mo-
vilizacioén de reservas de energia y regulacion de
comportamientos mediados por GCs. Sin embargo,
no hay un patrén claro respecto de cuando y porque
los GCs fluctaan.

JPor qué el guanaco?

Estos camélidos sudamericanos se adaptaron a pai-
sajes (Puna, Pre-Puna, desierto del Monte, Estepa
patagonica, Chaco, Altoandino) con marcadas dife-
rencias en la fisonomia, topografia, geomorfologia
y condiciones climaticas contrastantes (Baldi et al.

1996). El guanaco vive en grupos todo el afio, pero
so6lo presenta grupos sociales bien definidos (Grupo-
familiar, Grupo-solteros -M/H- y solitarios) durante
la época de reproduccion, cuando exhiben un siste-
ma poliginico de apareamiento (Reeder y Kramer
2005, Baldi et al. 2010, Marino y Baldi 2008).

A pesar de que se han descrito factores como dis-
ponibilidad y accesibilidad de los recursos (forraje,
agua y refugios), estacionalidad en las condiciones
climaticas, territorialidad, depredacion e impacto
de algunas actividades humanas (el manejo de la
especie), que determinan mecanismos conductuales
individuales y respuestas poblacionales (Baldi et
al. 2010, Ovejero y Carmanchahi 2007, Ovejero et
al. 2008, Puig et al. 1997, Taraborelli et al. 2011),
todavia es escaso nuestro conocimiento sobre como
estos procesos ecologicos modulan mecanismos
fisiologicos y conductuales que pueden aumentar o
disminuir la supervivencia o el éxito reproductivo.

.Qué sabemos? y ;Qué nos falta?

En general entre los factores que modulan algunos
parametros poblacionales en guanacos se recono-
cen: disponibilidad de recursos (espacio-agua),
fendmenos climaticos, interacciones territoriales
interespecificas e intraespecificas, calidad, oferta
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y accesibilidad al forraje, como asi también el
impacto de las actividades antropicas (ganaderia,
caceria, manejo de la especie) y la depredacion. Sin
embargo, sigue siendo nula o escasa la informacion
existente sobre los efectos de factores ambientales,
sociales y antropicos, como estimulos estresantes,
y la respuesta fisiologica de la especie. Por ello el
desarrollo de un marco conceptual mecanistico
(Fig. 1) permitiria integrar patrones y procesos a
niveles fisiologico, individual, social y poblacional,
y aplicarlo para entender las respuestas de los gua-
nacos a la dinamica del paisaje y de las actividades
humanas.

El principal objetivo de esta revision es brindar
una sintesis sobre nuestro conocimiento de los
mecanismos fisiologicos que utilizan los guanacos
para enfrentar a los desafios ambientales, el cual
tiene como fin ultimo desarrollar un marco con-
ceptual mecanistico que permita integrar patrones
y procesos a niveles fisiologico, individual, social y
poblacional, y aplicarlo para entender las respuestas
de los guanacos a la dindmica del paisaje y de las
actividades humanas y asi promover un uso susten-
table de este recurso (Fig. 1). Esta figura nos permite
comprender los patrones (individual y poblacional)
de uso del espacio, reproduccion y sociabilidad que
observamos en la naturaleza. Factores como los
atributos del paisaje (recursos, topografia, clima),
acividades humanas (caceria, ganaderia, extracti-
vas), interacciones sociales (inter e intraespecificas),
pueden afectar la dindmica de los mecanismos fisio-
logicos de los individuos. A su vez la respuesta de
los mecanismos fisiologicos a esos factores deter-
mina la disponibilidad de energia y tiempo que los
individuos asignaran a diferentes comportamientos,
tales como la adquisicion y defensa de recursos,

sociabilidad, evitar a los depredadores o bien a las
actividades humanas, exploracion del paisaje y asi
sucesivamente. Estos comportamientos implican
diferentes estrategias de uso del espacio, sociabili-
dad y reproduccion que adoptan los individuos para
maximizar el presupuesto disponible de energia y
tiempo. Por ltimo, la asignacion de ese presupues-
to a diferentes comportamientos también afectara
a la supervivencia individual y de esta manera a
la dindmica poblacional. TMB: Tasa Metabdlica
Basal, HPA: Hipotalamo-Pituitaria-Adrena, HPG:
Hipotalamo-Pituitaria-Gonada

Resultados hasta la fecha

Se ha encontrado una marcada variacion estacional
en la actividad en los ejes Hipotadlamo-pituitaria
adrenal (HPA) y Hipotdlamo-pituitaria-gonada
(HPG) en funcion a los perfiles hormonales de cor-
tisol y testosterona analizados en los individuos de
Lama guanicoe de la Reserva La Payunia (Fig. 2).
El perfil hormonal observado para el cortisol, varia
entre 11,22 ng/gr a 19,82 ng/gr en los meses Marzo
a Agosto, correspondiente a la etapa no-reproductiva
de la especie, y entre 17,24 ng/gr a 33.6 ng/gr en los
meses de Septiembre a Febrero, correspondiente a
la etapa reproductiva de la especie.

Nuestros resultados sugieren que la sociabilidad
y el periodo reproductivo son escenarios de estrés
para guanacos. Estos escenarios traerian costos
asociados, tales como el aumento de la tasa me-
tabodlica y el gasto de energia debido a estrategias
de defensa-reproduccion machos territoriales /
hembras, jerarquias de dominancia social, la repro-
duccion y la mayor exposicion a los depredadores
durante la temporada reproductiva. A partir de los

Ambiente: Fisiologia:
* Disponibilidad de Alimento * TMB

e Predacion —= « HPA-HPG

 Actividades Humanas * Alostasis

/ fnereia
WSupewivencia

Comportamiento:
* Sociabilidad
» Uso del Espacio

* Reproduccion

Figura 1. Esquema conceptual para el desarrollo de vinculos entre factores ambientales, mecanismos fisiologicos y

conductuales.
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Figura 2. Variabilidad del perfil de Cortisol basal
observado en guanacos a lo largo del afio. Las barras
de color naranja indican los valores medios para los
meses incluidos en periodo reproductivo. Las barras de
color celeste indican los valores medios para los meses
incluidos en el periodo no-reproductivo. FGCS: Gluco-
corticoides fecales.

resultados, observamos diferentes patrones de ac-
tividad hormonal en funcién al sistema de aparea-
miento y a las estrategias de reproduccion (defensa
territorial y la defensa de hembras) que los machos
de guanaco (de una poblacion migratoria) adoptan
durante la temporada de reproduccion (Ovejero y
Carmanchahi 2012). Nuestros resultados ponen
de manifiesto el rol funcional de los mecanismos
fisiologicos involucrados en la respuesta de estrés
durante el periodo reproductivo, los cuales preparan
a los individuos para maximizar las posibilidades

de reproducirse.

Se observa también una disminucion notoria en el
patron de actividad hormonal durante la estacion
no reproductiva. Este resultado inesperado podria
deberse a que individuos tienen que hacer frente
a otra fase critica de la migracion otofial en este
momento, por lo que esperdbamos que todos los
recursos (en términos de energia) estaria disponible
para maximizar las posibilidades de éxito de super-
vivencia durante el viaje de migracion.

.Las actividades de Manejo como el arreo y
la esquila son agentes de estrés para los gua-
nacos?

Las actividades de manejo (arreo, restriccion fisi-
ca, esquila y liberacion) en general son agentes de
estrés para los guanacos, esto se puede visualizar
mediante el incremento de los niveles en suero
de cortisol observado en funcion del tiempo de
manipulacion (tiempo de arreo + esquila + toma
de muestras) en los 3 sitios de estudio. Es decir, se
encontr6 una correlacion positiva entre los Ng/ml
de cortisol en sangre y el tiempo de retencion total
(t = 13,3414, df = 167, p-value <0.001, cor.test/
Pearson: 0,7182839).

Como se esperaba, los Glucocorticoides respon-
dieron (Fig. 3) al estimulo generado por las activi-
dades de manejo como la manipulacion, esquila y
liberacion. Sin embargo, un resultado no esperado
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Figura 3. Relacion positiva entre el tiempo de retencion
total (TRT minutos) y la hormona Cortisol (Ng/mL).
Considerando los sitios (Alicura, Campanario, Payunia)
por separado.
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Figura 4. Respuesta de la Corticosterona (Ng/mL) en
funcién del tiempo total de manipulacion. Se observa
un decremento de la actividad hormonal a medida que
aumenta el tiempo de manipulacion.

fue la respuesta diferencial que mostraron el cor-
tisol y la corticosterona (Fig. 4). Este resultado es
particularmente interesante teniendo en cuenta que
varios factores estresantes se encontraban operan-
do en estos individuos, es decir que todos estos
individuos estaban bajo la misma intensidad de
perturbacion, debido a que todos fueron arreados x
caballos, encerrados en corrales y esquilados. Como
las determinaciones de los niveles de cortisol y la
corticosterona se realizaron utilizando las mismas
muestras de suero, nuestros datos muestran que
estos animales aumentaron sus concentraciones
de cortisol en plasma, manteniendo sus niveles
de corticosterona “estables”. Esto sugiere que,
en condiciones naturales, ambas hormonas (roles

funcionales diferentes) estan afectadas de manera
diferente por los estimulos ambientales, o que estan
sometidos a una regulacion diferente de su secrecion
endogena. En consecuencia a estos resultados nos
preguntamos ¢ Cuales seria el rol funcional de la
corticosterona en estos ungulados silvestres?

Existe evidencia que demuestra como los GCs
también pueden funcionar como mineralocorticoi-
des, aumentando la absorcion de Na+ en diferen-
tes porciones de los tubulos renales y el intestino
(Agarwal y Mirshahi 1999), sin embargo estos
roles funcionales fueron pocas veces considerados
en los estudios sobre la fisiologia del eje HPA de
especies silvestres. Rosenmann y Morrison (1963),
realizaron pruebas experimentales en la respuesta
fisiologica al calor y la deshidratacion en guanaco
y llegaron a la conclusion de que la capacidad del
camello y el burro para resistir la deshidratacion
(Schmidt-Nielsen et al. 1956, Charnot 1960) podria
ser compartida por el guanaco. De manera tal que
podriamos sugerir que el posible rol funcional de
la corticosterona en guanacos silvestres podria ser
el balance hidrico.

Recomendaciones para el uso sustentable y
conservacion de guanacos silvestres

En los ultimos 20 afios se vienen promoviendo
en el cono sur proyectos de manejo en camélidos
sudamericanos, bajo la premisa de integrar la con-
servacion y el desarrollo econémico-social. Estos
proyectos se han basado en el incentivo economico
del uso de camélidos (Bonacic y Macdonald 2003),
y con el objetivo de combinar la conservacion de
la biodiversidad y el desarrollo de las poblaciones
rurales marginales. El manejo de guanacos y vicufias
para obtener fibra de buena calidad, puede conver-
tirse en un producto buscado por los mercados de
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exterior, debiendo asegurar que no perjudique a las
poblaciones silvestres (Bonacic y Macdonald 2003,
Franklin 1983). De manera tal que la esquila in vivo
de guanacos silvestres puede jugar un rol importante
para la conservacion de la especie y sus ambientes.
Dado el amplio rango de distribucion de estos ca-
mélidos, el uso tiene el potencial para generar un
importante incentivo econdmico a nivel regional e
incentivar el desarrollo de las zonas aridas y semia-
ridas de Argentina, dada su abundante poblacion.

En base a estos resultados, recomendamos no rea-
lizar capturas simultaneas o movilizacion de gran
numero de animales, como asi también realizar
arreos cortos reduciendo el tiempo de retencion y
maximizar el bienestar animal (ver Carmanchahi
etal. 2012).

. Qué nos falta?

Si bien a largo de estos afios avanzamos en des-
cribir e identificar algunos de los mecanismos que
son utilizados por guanacos para hacer frente a los
desafios del medioambiente y a aquellos propios
de la historia de vida de la especie, todavia que-
dan muchas preguntas, tales como: a) ;Cual es la
respuesta hormonal frente a estos cambios y como
ésta ayuda en las respuestas futuras? b) ;Cuales son
las consecuencias fisiologicas en el largo plazo de
la respuesta al estrés? c) (Es posible considerar a
la regulacion hormonal como un rasgo adaptativo?
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Aclaracion:

Alostasis: mecanismos fisiologicos encargados
de mantener el equilibrio (homeostasis) frente a
diferentes estimulos externos o internos. En otras
palabras son todos los ajustes fisiologicos diarios
y estacionales (estados alostaticos) que mantienen
parametros fisiologicos.



